















































































































































Moderne  Intensivlandschaft  und  forstwirtschaftliche Monokulturen  führen  zum  Verlust  von 
Mikrohabitaten,  wodurch  die  Bedingungen  für  phytophage  Schädlinge,  z.B.  Pilze  oder 
Schadinsekten, begünstigt werden (Dettner & Zwölfer, 2003). Die gleichzeitige Reduktion der 
Entomophagenfauna kann zu hohen Ernteeinbußen führen und im schlimmsten Fall sogar die 
Existenz des  Landwirts  gefährden  (Dettner & Zwölfer, 2003). Um dies  zu  verhindern gibt es 
verschiedene  Methoden  zur  Schädlingsbekämpfung,  die  einzeln  oder  als  integrierter 
Pflanzenschutz  in Kombination miteinander angewendet werden können  (Dettner & Zwölfer, 
2003,  Townsend  et  al.,  2002).  An  dieser  Stelle  wird  nur  auf  die  Schädlingsbekämpfung 
eingegangen, die sich durch eine kontrollierte und vor allem chemikalienfreie Bekämpfung von 
Schadinsekten, d.h. Insektenarten, die Nutzpflanzen befallen und dadurch die Ernte reduzieren, 




Parasitoide  bezeichnet  man  beispielsweise  parasitische  Insekten,  denen  der  Körper  eines 
anderen Arthropoden  (Wirt), meist aus den Gruppen Lepidoptera und Diptera, während der 
Larvalentwicklung als Nahrungsgrundlage dient  (Godfray, 1994).  Je nach Art parasitieren die 
Weibchen  der  ausgebrachten  Nützlinge  (Parasitoide)  unterschiedliche  Entwicklungsstadien 
eines Schadinsektes und verhindern so dessen Weiterentwicklung zum adulten Tier (Godfray, 
1994). 
Im Rahmen  der  klassischen biologischen  Schädlingsbekämpfung werden  die  Einführung und 
teilweise  auch  die  Etablierung  des  natürlichen  Feindes  aus  einer  anderen  geographischen 
Region angestrebt, wofür die Bedingungen im Zielhabitat zur Biologie der Nützlingsart passen 














Um  eine  neue  Nützlingsart  einsetzten  zu  können  ist  es  essenziell,  dass  dieser  Parasitoid 
überhaupt unter Laborbedingungen gezüchtet werden kann. Dabei spielt die Züchtbarkeit des 





bzw. Arten, die  sich  kommerziell  auf  Standardwirten  züchten  lassen  (Thompson, 1999),  z.B. 
Eiparasitoide  der  Gattung  Trichogramma  (Hymenoptera:  Trichogrammatidae),  die 
Schmetterlinge  parasitieren  (Tunçbilek &  Ayvaz,  2003).  Des Weiteren  sind  vornehmlich  die 










Jahren  mit  Endoparasitoiden  der  Gattung  Trichogramma  bekämpft,  die  ihre  Eier  in  die 
Zünslereier  legen  (Hoffmann  et  al.,  2006).  Seit  2006  sind  jedoch  zwei Generationen  dieses 
Maisschädlings im Feld anzutreffen (Pölitz et al., 2007). Teilweise überlappende Generationen 
erschweren hierbei die Bestimmung des zweiten Ausbringungstermins und können zu einem 
geringeren Wirkungsgrad  führen, da  sich ein Teil der Zünslereier unter Umständen  schon zu 
Larven  weiterentwickelt  hat  und  von  Trichogramma  nicht  mehr  parasitiert  werden  kann 

























vorliegen  (Goldstein,  1994).  Bei  haplodiploiden  Hymenopteren,  deren  Weibchen  aus 
befruchteten Eiern schlüpfen, während sich unbefruchtete Eier zu Männchen entwickeln (Cook, 
1993),  werden  schädliche  Gene  in  haploiden  Männchen  exprimiert  wodurch  solche  Gene 
selektiv aus einer Population verschwinden (Goldstein, 1994). Im Vergleich zu diploiden Arten 
sollten haplodiploide Tiere demnach weit weniger unter Inzucht leiden (Henter, 2003). 
Die  Haplodiploidie  ist  jedoch  nur  ein  Mechanismus,  durch  den  das  Geschlecht  der 
Hymenopteren festgelegt werden kann. So ist bei einigen Hymenopterenarten die sogenannte 




oder  diploide  Männchen  (homozygot  am  csd‐Locus)  hervorgehen  (Cook,  1993).  Diploide 
Männchen  entstehen  durch  eine  Übereinstimmungsverpaarung  (matched  mating;  Cook  & 
Crozier,  1995)  bei  der  das  csd‐Allel  des  Männchens  mit  einem  Allel  des  weiblichen 
Paarungspartners übereinstimmt (Abb. 1.1 A). Bis auf die Arten Euodynerus foraminatus Sassure 
(Hymenoptera:  Vespidae)  und  Cotesia  glomerata  Linnaeus  (Hymenoptera:  Braconidae),  bei 
denen diploide Männchen fast annähernd so fertil sind wie haploide (Cowan & Stahlhut, 2004, 
Elias et al., 2009), sind diploide Männchen bei den meisten dokumentierten Parasitoidenarten 





Stouthamer  et  al.,  1992). Weibchen,  die  sich mit  solch  einem Männchen  verpaaren,  sind 
anschließend gezwungen entweder nur noch haploide Söhne (Heimpel & de Boer, 2008) oder 
sterilen triploiden Nachwuchs hervorzubringen (Cournault & Aron, 2009, de Boer et al., 2007b). 














und  können  durch  externe  Faktoren,  z.B.  Habitatverlust  und  ‐fragmentierung,  in  den  so 
genannten diploid male vortex (DMV) gelangen (Zayed & Packer, 2005). In diesem erniedrigt die 
geschrumpfte  Populationsgröße  nicht  nur  die Wachstumsrate  und  die  Anzahl  vorhandener 
csd‐Allele sondern erhöht gleichzeitig die Produktion diploider Männchen, woraufhin es erneut 
zu einer Reduktion der Populationsgröße kommt (Abb. 1.1 B). Demnach sollten Arten, in denen 
lebensfähige diploide Männchen auftreten, eher vom Aussterben bedroht  sein als  solche,  in 
denen  diploide  Männchen  während  ihrer  Entwicklung  absterben.  Allerdings  hängt  die 











von  Gruppenmitgliedern  gelernten  Merkmale,  z.B.  Gesichtsmuster,  zur  Wiedererkennung 
bekannter  Individuen  (Chittka & Dyer,  2012)  oder  zum  phänotypischen Abgleich mit  bisher 
unbekannten Artgenossen (Breed, 1998, van Zweden et al., 2009). Nicht sozial  lebende Arten 
können mit  diesen Mechanismen  nur  bedingt  etwas  anfangen. Handelt  es  sich  um  gregäre 
Arten,  d.h.  Weibchen  legen  mehrere  Eier  an  denselben  Ort  (Godfray,  1994),  besteht  die 
Möglichkeit Brutgefährten anhand des gemeinsamen Nest‐ oder Wirtsgeruchs zu erkennen (Ode 
et al., 1995, Val‐Laillet & Nowak, 2008). Solitäre Arten, die an  jedem Ort nur ein einzelnes Ei 
platzieren  (Godfray,  1994),  können  nahe  Verwandte  und Geschwister  höchstens  durch  den 
Vergleich  mit  ihren  eigenen  Merkmalen  erkennen  (Metzger  et  al.,  2010,  Flores‐Prado  & 
Niemeyer,  2010). Weitaus  erstaunlicher  ist  die  bei  Solenopsis  invicta  Buren  (Hymenoptera: 
Formicidae) beschriebene Fähigkeit zu erkennen, ob Artgenossen für ein bestimmtes Gen das 











Beim  Maiszünsler  Ostrinia  (Pyrausta)  nubilalis 
Hübner  (Lepidoptera:  Crambidae)  (Abb.  1.2) 
handelt es  sich um eine nachtaktive Zünslerart 
(Skopik &  Takeda,  1980),  die  sich  neben  einer 
Reihe  von  Pflanzen  vornehmlich  von  Mais 
ernährt (Poos, 1927). O. nubilalis ist in Süd‐ und 
Mitteleuropa,  Nordafrika  sowie  Klein‐  und 
Westasien  verbreitet  (Eidmann,  1926).  Zudem 
kam es zu Beginn des 20. Jahrhunderts im Osten 
der  USA  mehrfach  zur  Einschleppung  von 
befallenem Besenmais (Eidmann, 1926), so dass 






























es  sich  im  einen  nachtaktiven  Vorratsschädling 
(Fölsch,  1926),  der  bis  auf  die  Tropen weltweit 
anzutreffen  ist  (Burkhardt,  1920,  Fölsch,  1926). 
Dass  die  Weibchen  vor  der  Eiablage  keine 
Nahrung zu sich nehmen müssen, trägt zum Erfolg dieses Schädlings in Lagerhallen und Mühlen 
bei (Calvert & Corbet, 1973). Über das Jahr verteilt können bis zu vier Mehlmotten‐generationen 
auftreten,  wobei  vor  allem  im  Sommer  hohe  Dichten  der  Mehlmotte  anzutreffen  sind 
(Burkhardt, 1920). 
Frisch geschlüpfte E. kuehniella Weibchen  investieren zunächst  in die Reifung von bis zu 300 
Eiern und  in die Synthese eines Sexualpheromons  (Calvert & Corbet, 1973).  In der folgenden 
Nacht  sind die Weibchen paarungsbereit und  locken Männchen an,  indem  sie  ihr Abdomen 
zwischen den Flügeln nach oben strecken und ihr Sexualpheromon verströmen (Dickins, 1936). 
Die Männchen  folgen dieser Duftspur und kopulieren vor Ort mit dem  jeweiligen Weibchen 
(Traynier  &  Wright,  1972).  Während  der  folgenden  Woche  werden  befruchteter  Eier  auf 
Getreide  und  Getreideprodukten  abgelegt  (Burkhardt,  1920).  Kurz  nachdem  der  Eivorrat 
aufgebraucht wurde, im Alter von 6‐10 Tagen, verstirbt das Weibchen (Burkhardt, 1920). 









Im  Rahmen  dieser  Arbeit  wurden  zwei  Brackwespenarten  (Hymenoptera:  Braconidae) 
verwendet, Bracon brevicornis Wesmael (Abb. 1.4) und Bracon hebetor Say (Details siehe unten). 
Obwohl beiden Arten sl‐CSD haben, können sich diploide B. brevicornis Männchen zu Adulten 
entwickeln  (Speicher  &  Speicher,  1940),  während  sie  bei  B.  hebetor  bereits  während  der 
Larvalentwicklung sterben (Whiting, 1943, Antolin et al., 2003). Dieser Unterschied macht die 







geringfügig  unterschiedliche  Populationen  zu 
vergleichen.  Jedoch  handelt  es  sich  hierbei  um 
morphologisch  schwer  voneinander  zu  unter‐
scheidende  Arten  (van  Achterberg,  Naturalis 
Biodiversity  Center,  Leiden, NL,  pers. Mitteilung), 
die  bereits  in  der  früheren  Literatur  (Speicher & 
Speicher, 1940) durch eine Verwechslung teilweise 
falsch  benannt  wurden.    Um  eine  Falsch‐
benennung  in dieser Arbeit vermeiden zu können 





Die  ursprünglich  aus  dem  Mittelmeerraum 
stammende  Brackwespe  Bracon  (Habrobracon) 
brevicornis  Wesmael  (Hymenoptera:  Braconidae), 




Dabei  können  die  Weibchen  eine  Vielzahl  von 
Lepidoptera‐Arten  als  Wirte  verwenden,  wobei  sich  die  Larven  des  Maiszünslers  Ostrinia 
nubilalis Hübner (Lepidoptera: Crambidae) besonders gut als Wirte eignen (Kares et al., 2009, 
Temerak,  1984). Als  idiobionte  Parasitoide  lähmen  B.  brevicornis Weibchen  die Wirtslarven 


































sich  sexuell  reproduziert,  macht  sich  die  Imago  anschließend  auf  die  Suche  nach  einem 
Paarungspartner und/oder Wirten. Was genau frisch geschlüpfte B. brevicornis Wespen machen 
wird in Kapitel 5 näher betrachtet. Das Paarungsverhalten der Männchen, das aus Annäherungs‐ 







bekannt,  dass  Weibchen  zum  Großteil  monogam  sind  und  die  Männchen  sich  mehrfach 
verpaaren (Genieys, 1925). Generell können sowohl virgine als auch verpaarte Hymenopteren‐













einen  polyphagen  Parasitoiden,  der  eine  Vielzahl  von  Lepidoptera‐Arten  nutzt  (Ghimire  & 
Phillips,  2010).  Für  die  Wirtssuche  verwendet  B.  hebetor  chemische  Botenstoffe,  die  von 
Wirtslarven, Insektenkot oder den adulten Faltern stammen (Darwish et al., 2003, Fukushima et 
al., 1989). Das Parasitierungsverhalten von B. hebetor Weibchen  (Antolin et al., 2003) ähnelt 






1992, Guertin  et  al.,  1996).  Frisch  geschlüpfte  Brackwespen  verlassen  den  Schlupfort meist 











betreffenden  Population  weniger  als  fünf  verschiedene  csd‐Allele  vorliegen  (Antolin  et  al., 
2003). Eine Anpassung der Fertilisationsrate unter  Inzucht  ist nicht bekannt, zumal die unter 
diesen  Umständen  vermehrt  auftretenden  diploiden  Männchen  nur  eine  Überlebens‐
wahrscheinlichkeit  von  0,1  haben  (Whiting,  1943, Ode  et  al.,  1997). Über  das  Jahr  verteilt 





Ziel  dieser  Arbeit  ist  die  Anwendung  theoretischer  Vorhersagen  zum  Einfluss  von  CSD  auf 
ingezüchtete Populationen  im  Labormaßstab  zu  testen. Hierfür wurde das oben vorgestellte 
Maissystem  verwendet,  wobei  für  die  Zucht  der  Brackwespen  statt  des  Maiszünslers  die 
Mehlmotte  verwendet  wurde.  In  Kapitel  2  werden  zunächst  die  generellen  Methoden 







 Zeigen  diploide  B.  brevicornis  Männchen  und  triploide  Weibchen  derselben  Art 
normales  Paarungsverhalten  und  sind  diese  Tiere  fertil?  Diskriminieren  haploide 
Männchen und diploide Weibchen gegen polyploide Paarungspartner? (Kapitel 4) 


















In  Massenzuchten  ist  die  Wirtswahl  von  großer  Bedeutung,  da  die  Qualität  zwischen 
verschiedenen  Wirtsarten  variieren  kann  und  dadurch  ein  Effekt  auf  die  Überlebens‐
wahrscheinlichkeit und das Geschlechterverhältnis der gezüchteten Art möglich ist (Ghimire & 
Phillips, 2010, Kares et al., 2009). So zeigte ein Vergleich zur Eignung verschiedener Wirtsarten  
für  die  Zucht  von  Bracon  brevicornis  Wesmael  (Hymenoptera:  Braconidae),  dass  Ephestia 







Die  Zucht  der Mehlmotte  Ephestia  kuehniella  Zeller 




wurden  Ephestia‐Zuchtboxen  (500  ml  Verpackungs‐
behälter; Abb. 2.1) verwendet, deren Boden mit einer 
Mehl‐Grieß‐Mischung  (1:1)  und  einer  Prise  Bierhefe 
bedeckt  wurde.  In  jede  Ephestia‐Zuchtbox  wurden 
10‐20 Falter gesetzt, wobei das Geschlechterverhältnis 
möglichst  ausgeglichen  war.  Verpaarte  Weibchen 
legten  ihre  Eier  direkt  auf  das  angebotene  Substrat, 
von dem sich die schlüpfenden Larven ernährten. Mit 
der  Zeit bauen die  Larven  immer mehr  von dem  sie 
umgebenden Material  in  ihr Gespinst ein,  in dem sie 
sich  schließlich  verpuppen  (Fölsch,  1926).  Die 
Entwicklungszeit  vom  Ei  zur  Imago  unterliegt  starken  Schwankungen,  so  dass  eine 
Mottengeneration  1,5‐3  Monate  dauern  kann.  Schlüpfende  Falter  wurden  mit  einem 
Staubsauger aus den Ephestia‐Zuchtboxen entnommen. Hierfür wurde ein Filtermechanismus 
Abb.  2.1:  Ephestia  kuehniella  Zucht‐Box 
aus der sowohl Motten zum Ansetzen der 
Folgegeneration stammen als auch Larven 
für  Versuche  und  die  Zucht  der 
Brackwespen  entnommen  wurden.  Der 















Für  die  Zucht  von  Bracon  brevicornis  Wesmael  (Hymenoptera:  Braconidae)  wurden 
E. kuehniella‐Larven im letzten Larvenstadium verwendet. Diese Lepidoptera‐Art ist gegenüber 
dem  natürlichen Wirt, O.  nubilalis,  einfacher  und  kostengünstiger  zu  züchten, während  die 
Überlebenswahrscheinlichkeit des Parasitoiden, ähnlich wie bei Trichogramma ostriniae Pang et 








(Julius  Kühn‐Institut,  Darmstadt)  wurden  die  Tiere  an  die  Firma  AMW  Nützlinge  GmbH, 
Pfungstadt, übergeben und dort  in Massenzuchten gehalten. Kurz vor Versuchsbeginn wurde 




jeweilige  Stamm wurde  in  eine  Bracon‐Zuchtbox  (20x18x18  cm  großer  Käfig,  Abb.  2.2) mit 






(16  Std  hell:  8  Std  dunkel).  Unter 
Laborbedingungen  können Wespen  beiderlei 
Geschlechts einen Monat alt werden, wenn sie 
Zugang  zu  Futter  und Wasser  haben  (siehe 
Kapitel 3). 
Alle  zwei  Tage  wurden  neue  Wespen‐
Generationen  (Ansätze)  erstellt. Dafür wurden 
für  jeden Ansatz  je  40  E.  kuehniella‐Larven  im 
letzten  Larvenstadium  aus  der  Mehlmotten‐
zucht entnommen, mit einer Federstahlpinzette 
von Mediumresten befreit, in eine Dose (200 ml 
Verpackungsbehälter)  gesetzt  und  10 Weibchen  aus  der  Bracon‐Zuchtbox  hinzugesetzt. Der 
letzte  Schritt  erfolgte  mittels  eines  Exhaustors,  einem  Schlauchstück  an  dessem  Ende  ein 




Zuchtbox,  überführt. Dass  jedes Weibchen  auf  diese Weise  nur  einmal  die Gelegenheit  zur 
Parasitierung von Wirten erhielt, sollte einer Reduktion der genetischen Vielfalt  in der Zucht 
entgegenwirken. 











und  aus  befallenen  Sesamia  spec.  Larven  (Lepidoptera:  Pyralidae)  in  Mais  (BH1)  bzw. 
E. kuehniella Larven  in Datteln  (BH2)  isoliert. Der dritte Stamm  (BH3) stammt aus befallenen 
Abb.  2.2:  Zucht‐Box  für  Brackwespen,  in  der 

















Sofern  nicht  anders  beschrieben wurden  die  Versuchstiere  kurz  nach  dem  Schlupf  aus  der 
Bracon‐Zucht isoliert und je nach Versuchsreihe entweder direkt verwendet oder zunächst für 
eine  bestimmte  Zeit  separat  gehalten.  Zur  Inkubation  dienten  Röhrchen  (30 ml  Polystyrol‐
Röhrchen),  deren  Boden  1  cm  hoch  mit  1,6  %igem  Agar  (8  g  Agar‐Agar,  500  ml  Bremer 
Leitungswasser, 5 ml 10%ige Nipagin/Ethanol‐Stammlösung) ausgegossen war. Jedes Röhrchen 
wurde mit einem luftdurchlässigen Schaumstoffstopfen verschlossen, auf dessen Innenseite ein 






dem  jeweiligen  Versuchsprotokoll  weiterverwendet.  In  den  Döschen  wurden  die  Wirte 
kontrolliert und die Gelegegröße(n) bestimmt. Befanden sich mehrere Wirtslarven, von denen 
nur eine paralysiert war, im gleichen Gefäß, so wurde das mobile Tier entfernt und eingefroren. 




Das  Zählen  der  Eier/Puppen  gestaltete  sich  teilweise  schwierig,  so  dass  teilweise mehr 













In  mehreren  Versuchsteilen  wurde  das  Paarungsverhalten  von  B.  brevicornis  beobachtet. 
Solange beide Geschlechter noch nicht direkt aufeinander getroffen sind, wechseln sowohl die 
Männchen  als  auch  die Weibchen  ab  zwischen  laufen,  stehen, meist  verbunden mit  kurz 











krümmen  und  versuchen  wegzulaufen.  Für  diese  Arbeit  waren  vor  allem  die 
Besteigungsversuche,  das  Balzverhalten  in  Form  schneller  Flügelflattereinheiten  und  das 
Zurückweisen des Männchens bzw. die Kopulation von Bedeutung. Diese und einige zusätzliche 
Verhaltensweisen  wurden  mit  der  Software  The  Observer®  (Noldus,  Wageningen) 
aufgezeichnet.  Dabei  sind  einige  Verhaltensweisen  geschlechtsspezifisch  und  werden 
ausschließlich von Männchen bzw. Weibchen ausgeführt (Tab. 2.1). Von beiden Geschlechtern 
gleichermaßen  verwendete  Verhaltensweisen  wurden  für  das  jeweilige  Fokustier 
aufgenommen. 
 
Tab.  2.1:  Während  Verhaltensbeobachtungen  zum  Paarungsverhalten  von  Bracon 
brevicornis aufgezeichnete Verhaltensweisen 
















Sofern  nicht  anders  beschrieben, wurden  für  Versuche  zum  Paarungsverhalten  nicht  direkt 
miteinander  verwandte Wespen  vom  Stamm BB1  verwendet. Über die  Spermatogenese bei 
B.  brevicornis  ist  bisher  noch  nichts  bekannt.  Die  Samenbläschen  der  nahverwandte  Art 
B. hebetor sind bereits direkt nach dem Schlupf mit Spermien gefüllt (Gerling & Rotary, 1973). 
Um  sicher  zu  stellen,  dass  die  verwendeten  Männchen  reife  Spermien  besaßen  und 
paarungswillig waren, wurden mindestens 24 Std alte virgine Männchen benutzt. Nachdem für 
die Weibchen von einer 48 Std langen Paarungslatenz wahrscheinlich ist (Weeda, 2008), wurden 










Gelegenheit  zwei  Wirte  zu  parasitieren.  Anschließend  wurden  die  Gelege  unter 
Zuchtbedingungen  inkubiert  und  das  Geschlecht  des  Nachwuchses  bestimmt.  Schlüpften 
Töchter, so konnte davon ausgegangen werden, dass bei der Kopulation Sperma übertragen und 
zur Befruchtung der Eier genutzt wurde. 





Mehrere  Kapitel  dieser  Arbeit  drehen  sich  um  die  Bestimmung  des  Ploidiegrades  einzelner 
Wespen. Mittels Durchflusszytometrie lassen sich einzelne Zellen bzw. Zellkerne auf bestimmte 
Inhalte hin überprüfen. Dabei werden Zellen mit einem entsprechenden Fluoreszenzfarbstoff 
angefärbte  und  das  davon  abgestrahlte  Licht  bzw.  die  Lichtintensität  zur  Bestimmung  der 




farbstoff,  verwendet  (Krishan,  1975).  Die  Bindung  dieses  Farbstoffes  an  Nukleinsäure 
verschiebt  das  Exitationsmaximum  der  PI‐Fluoreszenz  um  30‐40  nm  nach  rechts  und  liegt 
dadurch  bei  617  nm  (Arndt‐Jovin  &  Jovin,  1989).  Die  Analysen  erfolgten  mit  einer 
Exitationswellenlänge von 488 nm und dem FL2‐Bandfilter mit 580 nm (Beckman Coulter Inc, 













FSlog/FL2‐log  definierten  Region,  die  haploide,  diploide  und  tetraploide  Zellen  enthielt, 
analysiert. Mittels  eines  Schwellenwertes  am  FL2‐Bandfilter  konnten  zu  kleine  Zelltrümmer 
(debris)  von  der  Messung  ausgeschlossen  werden.  Ein  an  den  Durchflusszytometer 








Histogramme  für  B.  brevicornis:  (A)  Ein  repräsentatives 
haploides Männchen und (B) ein diploides Weibchen. In beiden 






dieser  Stelle  nacheinander  vorgestellt werden.  Sofern  nicht  anders  beschrieben wurde  das 
Statistikprogramm  R  2.13.1  (R  Development  Core  Team,  2011)  verwendet.  Die  jeweils 
verwendeten Software‐Pakete werden in den Versuchskapiteln separat aufgeführt. 
Für  die  statistische  Auswertung  wurden  generalisierte  lineare  Modelle  (GLMs;  Nelder  & 
Wedderburn,  1972)  verwendet,  mit  denen  auch  Daten    analysiert  werden  können,  deren 
Residuen keiner Normalverteilung unterliegen. Diese Modelle können individuell an die eigenen 
Daten angepasst werden, da ein  linearer Zusammenhang zwischen den abhängigen und den 









Messwerten  um  voneinander  abhängige  Daten  handelte. War  dies  der  Fall,  z.B.  durch  das 
mehrfache  Beproben  der  gleichen  Linie,  so  kamen  je  nach  Verteilung  der  Residuen  lineare 
gemischte Modelle (linear mixed model: LMM) oder generalisierte  lineare gemischte Modelle 
(generalized linear mixed model: GLMM) zum Einsatz. In diesem Fall wurde beispielsweise die 
Variable  Linie als Zufallsvariable  (random  variable) verwendet, wodurch mehrfach erhobene 
Parameter der gleichen  Linie miteinander korreliert wurden und Pseudoreplikate vermieden 
werden konnten (Zuur et al., 2009). Variablen, die einen Effekt auf die zu erklärende Variable 





auch  zweiter Ordnung  zusammen. Die Vereinfachung  komplexer Modelle erfolgte durch die 
Eliminierung  von  Interaktionen  und  erklärenden  Variablen,  wenn  diese  Parameter  nicht 
signifikant waren.  Für die Darstellung der Ergebnisse wurde das dadurch erhaltene minimal 




Da  die  Verhaltensbeobachtungen  in  Kapitel  4  und  5  nach  einer  bestimmten  Zeit  beendet 
wurden, kam es bei diesen Versuchen vermehrt zu zensierten Daten, d.h. ob ein bestimmtes 
Verhalten  zu  einem  späteren  Zeitpunkt  erfolgt wäre,  kann nicht  gesagt werden. Um  solche 
Daten dennoch auswerten zu können, wurde ein cox proportional hazard model verwendet (Cox, 















Regression  hervorragend  für  die  Analyse  der  in  Kapitel  3  untersuchten  Auswirkungen  von 
Inzucht über vier Generationen. Hierbei wird die Wahrscheinlichkeit ermittelt, dass ein Ereignis 
zu einem bestimmten Zeitpunkt nicht erfolgt  (Kaplan & Meier, 1958), wobei die erklärenden 






inkorrekte Nullen  handelt.  Zur Veranschaulichung wollen wir  die Artenzusammensetzung  in 
unterschiedlichen  Habitaten  betrachten.  Wenn  eine  Art  in  einem  Habitat  nicht  gefunden 
werden  konnte,  da  es  sich  z.B.  um  eine  seltene Art  handelt  oder  die  beprobte Art  vor Ort 
ausgestorben  ist  (Martin  et  al.,  2005),  spricht man  von  korrekten Nullen.  Inkorrekte Nullen 
werden  z.B.  durch  eine  temporäre  Abwesenheit  der  gesuchten  Art  oder  einen  zu  kurzen 
Beobachtungszeitraum  hervorgerufen  (Tyre  et  al.,  2003),  in  dem  eine  anwesende Art  nicht 
entdeckt wird (MacKenzie et al., 2003). 
Sind so viele Nullen vorhanden, dass weder eine negativ binomiale noch eine Poisson‐Verteilung 
























Die  verdeckte Weitergabe  selbst  lethal  negativer Mutation  an  die  Nachkommen  kann  bei 
diploiden Tieren erfolgen, wenn das  kodierende Gen  rezessiv  ist und die Allele heterozygot 
vorliegen  (Goldstein,  1994).  Bei  haplodiploiden  Hymenopteren,  deren  Weibchen  aus 
befruchteten Eiern schlüpfen, während sich unbefruchtete Eier zu Männchen entwickeln (Cook, 
1993), ist dies nur bei den diploiden Weibchen möglich. Rezessive Allele werden in haploiden 
Männchen  immer  exprimiert,  so  dass  schädliche  Allele  durch  diese  Männchen  aus  einer 
Population verschwinden können (Goldstein, 1994), wenn der Fitnessverlust hoch genug ist. Im 
Vergleich  zu  diploiden  Arten  sollten  haplodiploide  Tiere  demnach  weit  weniger  unter 
Inzuchtdepression leiden (Henter, 2003). 
Eine vermehrte Expression lethaler negativer Mutationen, z.B. unter Inzucht, und eine dadurch 











de  Boer,  2008),  wodurch  das 
Geschlechterverhältnis  zu  Gunsten  der 
Männchen verschiebt. Wie wahrscheinlich es 
zu  solch  einer  Verpaarung  kommt  und  wie 
weit  das  Geschlechterverhältnis  dadurch  zu 
den Männchen  verschoben wird,  hängt  von 
Abb.  3.1:  Auftreten  von  Übereinstimmungs‐
verpaarungen  in  Abhängigkeit  der  Allel‐Vielfalt 
und des CSD‐Modus  (durchgezogene  rote  Linie: 













genetische  Drift  bei  Isolation  stark  reduziert  werden,  z.B.  indem  der  Austausch  zwischen 
Metapopulationen durch Habitatfragmentierung oder ‐verlust unterbrochen wird (Saccheri et 
al.,  1998,  Higgins  &  Lynch,  2001).  Beispielsweise  hängt  die  genetische  Diversität  bei  der 
















diploiden Männchen,  so  sind die Weibchen, vor allem wenn diese  sich nur einmal  im Leben 
verpaaren, nach der Kopulation gezwungen nur noch haploide Söhne (Heimpel & de Boer, 2008) 
oder  sterilen  triploiden  Nachwuchs  (Cournault  &  Aron,  2009,  de  Boer  et  al.,  2007b) 











geklärt.  Ziel  dieser  Studie  war  es,  den  Einfluss  diploider  Braconiden‐Männchen  auf  die 
Populationsdynamik  zu  ermitteln und die  Ergebnisse mit den  theoretischen Vorhersagen  zu 
vergleichen.  Hierfür wurden  verschiedene  Laborstämme  der  nah  verwandten  Arten  Bracon 
hebetor, deren diploide Männchen zum Großteil während der Entwicklung sterben  (Whiting, 
1943, Antolin et al., 2003), und Bracon brevicornis, bei der  lebensfähige diploide Männchen 
auftreten  (Speicher  &  Speicher,  1940),  in  Bezug  auf  das  Geschlechterverhältnis  und  die 
Entwicklungsmortalität untersucht. Gegenüber genetisch diversen Stämmen sind unter Inzucht 
ein  stärker  zu  den  Männchen  verschobenes  Geschlechterverhältnis  sowie  eine  höhere 
Entwicklungsmortalität  zu  erwarten.  Zudem  ist  anzunehmen,  dass  B.  hebetor  robuster 
gegenüber  Inzucht  ist  als  B.  brevicornis.  Fraglich  ist  auch,  ob  sich  das  Risiko  in  den  DMV 
einzutreten zwischen verschiedenen Populationen einer Art unterscheidet und eine Population 
beispielswiese inzuchtrobuster ist als eine andere. Hierfür wurden ingezüchtete und genetisch 








Reproduktion  der  Versuchstiere  vermieden  werden.  Während  die  temperaturabhängige 
Lebenserwartung  von B. hebetor bereits untersucht wurde  (Ahmed  et al., 1985), gab es  für 
B. brevicornis bisher keine Daten. Um für die zweite Art eine Aussage über die Lebensdauer von 
Männchen und Weibchen bei verschiedenen Temperaturen  treffen zu können, wurden Tiere 
des  Stammes  BB1  verwendet  (siehe  Kapitel  2.1.2).  Die  Versuche  erfolgten  unter  Langtag‐
bedingungen (16 Std hell: 8 Std dunkel) und bei fünf verschiedenen Temperaturen, die in 5 °C‐
Schritten  von  5‐25  °C  anstiegen.  Für  jede  Temperatur  wurde  die  Lebensdauer  von  7‐10 
männlichen  bzw. weiblichen Wespen  gemessen. Hierfür wurden  frisch  geschlüpfte Wespen 
separat in je ein Röhrchen mit Futter und Agar gesetzt (siehe Kapitel 2.2.1). Einmal wöchentlich 
wurde  jede Wespe  in  ein  frisches  Röhrchen  überführt,  so  dass  diese  über  den  gesamten 
Versuchszeitraum  ausreichend  Futter  und Wasser  zur  Verfügung  hatten.  Die  Versuchstiere 













bekannt, dass diploide Männchen  vorkommen  (Speicher &  Speicher, 1940).  In dieser  Studie 
erfolgte  für  verschiedene  Stämme  beider  Arten  neben  der  Quantifizierung  der  Produktion 
diploider Männchen unter Inzucht auch eine Erhebung der Lebensfähigkeit diploider Männchen. 
Für  die  Versuche  wurden  zwei  deutsche 
B. brevicornis Stämme  (BB1 und BB2) sowie 
zwei  ägyptische  (BH1  und  BH2)  und  ein 
deutscher  (BH3)  B.  hebetor  Stamm 
verwendet  (siehe  Kapitel  2.1.2).  Ihre 
Herkunftsorte  sind  in  Abb.  3.2  dargestellt. 
Die  B.  brevicornis‐Stämme  gehören  zur 
selben  Ausgangspopulation,  in  der  in 
unterschiedlichen  Jahren  Wespen  isoliert 
und  in  Zucht  genommen  wurden.  Die 
ägyptischen  B.  hebetor  Stämme  stammen 
von  Tieren  ab,  die  aus  unterschiedlichen 




Um  möglichst  viele  Übereinstimmungsverpaarungen  zu  gewährleisten,  wurden  für  die 
Inzuchtbehandlung Mutter‐Sohn‐Verpaarungen durchgeführt. Dafür durften virgine Weibchen 
(Parentalgeneration)  kurz  nach  dem  Schlupf  je  zwei  Ephestia  kuehniella  Larven  im  letzten 
Larvenstadium (Wirte) für 24 Std parasitieren. Anschließend wurden die Weibchen separat bei 
10 °C und unter Langtagbedingungen (16 H : 8 D) gehalten. Das Ausbrüten der Eier erfolgte unter 















einem  anderen  Sohn  durchgeführt.  Verpaarte  Weibchen  durften  sukzessive  je  fünf  Wirte 
parasitieren.  Die  Weibchen  und  einige  ihrer  haploiden  Söhne  wurden  schließlich  als 




dem  gleichen Ursprungsland.  So  gehörte  das Männchen  z.B.  zum  Stamm BB1 während  das 
Weibchen vom Stamm BB2 kam. Vom Partner abgesehen wurden die Weibchen der Kontrolle 
genauso behandelt wie die der Inzuchtbehandlung. 
Parasitierte  Wirte  wurden  nach  Bestimmung  der  Gelegegröße  unter  Zuchtbedingungen 
inkubiert. Die Anzahl der Puppen wurde 10 Tage nach Parasitierung der Wirte bestimmt und die 
Gelege  anschließend  dreimal  täglich  auf  frisch  geschlüpfte Wespen  (F1)  untersucht. Waren 
Parasitoide  vorhanden,  so wurden  diese  zunächst  nach Mutter,  Schlupftag  und  Geschlecht 
getrennt  in Röhrchen, die mit einem Schaumstoffstopfen verschlossen waren und Futter und 
Agar enthielten, gesetzt. Für jede Mutter wurde die kumulative Anzahl der Eier, Puppen, Söhne 










Die  Bestimmung  des  Ploidiegrades  der  F1‐Männchen  erfolgte mittels  Durchflusszytometrie, 
einer  Methode  zur  Quantifizierung  der  DNA‐Menge  einzelner  Zellen.  Die  Präparation  der 






(Coulter  Epics  XL‐MCL,  Beckman  Coulter,  Miami,  FL,  USA)  erfolgten  an  der  Universität 
Groningen.  Für  jede  Probe  wurden  Nuclei  in  einer  FSlog/FL2‐log  definierten  Region,  die 
haploide, diploide und tetraploide Zellen enthielt, analysiert und zu kleine Zelltrümmer (debris) 
mittels eines Schwellenwertes am FL2‐Bandfilter ausgeschlossen (für Details siehe Kapitel 2.2.1). 
Nach  300  s  oder  der Messung  von  2500  Nuclei wurde  die  jeweilige  Analyse  beendet.  Die 
Anwesenheit eines haploiden Peaks  (N)  indizierte ein haploides Männchen  (Abb. 3.3). Fehlte 
dieser und es war nur ein diploider Peak (2N) vorhanden, so handelte es sich um ein diploides 
Tier.  Für  12  Männchen  ließ  das  Histogramm  des  FL2‐Filters  keine  Aussage  über  dessen 










Aufgrund  technischer  Probleme  mussten  98  Proben,  von  denen  Dorothee  Blattner 
(Masterstudentin der AG Hoffmeister, Universität Bremen) und Dr. Andra Thiel (AG Populations‐ 
und  Evolutionsökologie,  FB2,  Universität  Bremen)  40 Messungen  durchführten, mit  einem 
anderen Gerät (BD FACSAriaTM II Special Order System, Becton Dickinson, Breda, NL) analysiert 
werden.  Dabei wurde  der mCherry‐Bandfilter  verwendet  und  die  jeweilige  Analyse  konnte 











Dieser  Versuchsteil  beschäftigt  sich  zum  einen  mit  der  Auswirkung  von  Inzucht  auf  die 
Überlebenswahrscheinlichkeit von B. brevicornis und B. hebetor und einem möglichen Eintritt in 
den DMV. Des Weiteren sollte die Stärke der Inzuchtdepression beider Arten quantifiziert und 
miteinander  verglichen werden  und  eine mögliche  Robustheit  gegenüber  Inzucht  durch  die 




für  die  Weiterzucht  verwendet  wurde.  Von  diesen  Linien  gehörte  die  eine  Hälfte  zur 
Inzuchtbehandlung  und  die  andere  repräsentierte  eine  genetisch  diverse  Population.  Die 
Parentalgeneration  entsprach  hierbei  den  bereits  in  Kapitel  3.1.2  angesprochenen  virginen 
Weibchen  und  auch  die  Zucht  der  F1‐Generation  wurde  oben  bereits  beschrieben.  Zur 
Weiterzucht einer Linie wurde jeweils eine virgine Tochter zufällig ausgewählt und entweder mit 
einem  Bruder  (Inzucht)  oder  mit  einem  nicht  direkt  verwandten  Männchen  des  gleichen 




In  jeder Generation  (F1‐F4) wurden die  kumulative Anzahl der  Eier, Puppen, Männchen und 
Weibchen notiert und daraus das Geschlechterverhältnis und die Entwicklungsmortalität der 
Nachkommen berechnet.  Frisch  geschlüpfte Wespen wurden  zunächst nach Geschlecht und 
Schlupftag separiert und nach Abschluss des Brutzeitraumes, drei Wochen nach Parasitierung 
der Wirte, für die Weiterzucht verwendet. Spätestens nach Erhalt der F4‐Generation wurden die 
Versuche  beendet.  War  in  einer  Linie  keine  Tochter  vorhanden  so  galt  diese  ab  der 
entsprechenden Generation als ausgestorben. 
Linien für die keine Folgegeneration gezüchtet werden konnte,   z.B. durch das Entfliegen des 








Die  statistische  Auswertung  der  Anteile  an  Tieren,  die  ein  bestimmtes  Verhalten  zeigten, 
erfolgte mit Hilfe generalisierter linearer Modelle (GLM; Nelder & Wedderburn, 1972). Auf diese 
Weise konnten die Modelle an nicht normal verteilte Daten angepasst werden. Eine ausführliche 
Beschreibung  der  Methode  ist  in  Kapitel  2.2.2  zu  finden.  Zur    Analyse  diente  das 
Statistikprogramm R 2.13.1  (R developmental core team 2011) mit den Paketen „car“ (Fox & 




mit  zu  hoher  Varianz  (overdispersion)  wurden  mit  der  Funktion  data$resid<‐
as.factor(1:dim(data)[1]) angepasst und die erhaltene Variable als Zufallsfaktor (random factor) 
ins Modell integriert (R help, 2010). 





diente  die  Integration  der  Variable  Stamm  als  Zufallsfaktor  zur  Vermeidung  von  Pseudo‐




Variable Behandlung, die  codierte, ob das Weibchen  (Parentalgeneration) mit  einem  seiner 






Die Verwendung  der  cbind‐Funktion  ermöglichte  hierbei  eine Gewichtung  der  zu  testenden 













oder  ausschließlich  männlichen  Nachwuchs  produzierte.  Linien,  in  denen  in  der  F4  noch 
weiblicher  Nachwuchs  auftrat,  galten  entsprechend  als  überlebend.  Basierend  auf  der 
Behandlung  wurde  untersucht,  ob  es  zwischen  Arten  bzw.  Stämmen  zu  unterschiedlichen 
Entwicklungen  in  der  Eiproduktion,  der  Entwicklungsmortalität  oder  dem  Geschlechter‐
verhältnis der Nachkommen kam. Zur Vermeidung von Pseudoreplikaten floss die Variable Linie 


















(Geschlecht:  χ²1;86=9,98;  p<0,001;  GLM  Gamma).  Die  Lebensdauer  wurde  bei  beiden 











stärker  zu  den  Männchen  verschoben  war  als  in  genetisch  diversen  Linien  (Behandlung: 
χ²1;96=18,14; p<0,001; GLMM binomial). Dabei wirkte  sich die  Inzuchtbehandlung bei beiden 


















Abb.  3.5:  (A)  Geschlechterverhältnis,  (B)  mittlerer  Anteil  (+  SE)  diploider  Männchen  und 
(C) Mortalität  der  F1‐Generation während  der  Entwicklung  vom  Ei  zur  Imago  (dunkle  Balken: 
Inzucht, helle Balken: genetisch diverse Linien, BB: Bracon brevicornis, BH: Bracon hebetor) 
 
Eine  Betrachtung  auf  Stammesebene  zeigte,  dass  sich  das  Geschlechterverhältnis  der 
Nachkommen  nicht  zwischen  BB1  und  BB2  unterschied  (Stamm:  χ²1;39=0,59;  p=0,44;  GLM 
quasibinomial), unter Inzucht aber mehr Söhne auftraten (Behandlung: χ²1;39=6,01; p<0,05; GLM 
quasibinomial). Der Anteil diploider Söhne unterschied sich weder zwischen den B. brevicornis 





































als  die  von  B.  hebetor  (Art:  χ²1;88=4,85;  p<0,05;  Log  Rang  Test;  Abb.  3.6).  Auch  hatten 








Abb.  3.6:  Durchschnittliche  Wahrscheinlichkeit  von  Brackwespen  in  den 
Generationen F1‐F4 noch zu leben (dunkle Punkte/Linie: ingezüchtete Linien, 





Überlebenswahrscheinlichkeit.  Während  ingezüchtete  B.  brevicornis  Stämme  schneller 
ausstarben als genetisch diverse B. brevicornis Stämme  (Behandlung:  χ²1;34=5,67; p<0,05; Log 
Rang  Test),  stieg  das  Aussterberisiko  der  B.  hebetor  Stämme  in  beiden  Behandlungen 
gleichmäßig über vier Generationen an (Behandlung: χ²1;54=1,48; p=0,22; Log Rang Test). 
Die  durchschnittliche  Anzahl  an  Eiern,  die  ein  Weibchen  pro  Generation  an  bis  zu  fünf 





p=0,69;  GLMM  poisson). Wie  viele  Individuen während  der  Entwicklung  vom  Ei  zur  Imago 
starben, hing neben der Art auch davon ab, ob die Eltern direkt miteinander verwandt waren 
(Art*Behandlung:  χ²1;88=8,15;  p<0,01;  GLMM  binomial).  Unabhängig  von  der  Behandlung 
schlüpften bei B. hebetor nur aus 40‐45 % der Eier Wespen, während bei B. brevicornis unter 
Inzucht mit 55,5 ± 3,7 % mehr Individuen während der Entwicklung starben als die 37,4 ± 3,2 % 
















verschoben  als  in  genetisch  diversen  Linien  (Behandlung:  χ²1;88=37,51;  p<0,001;  GLMM 
binomial). Bei beiden Arten wirkte sich die Behandlung, d.h. ob die Eltern direkt miteinander 
verwandt waren oder nicht,  in gleicher Weise auf den Männchenanteil aus (Art*Behandlung: 
χ²1;88=0,79;  p=0,38;  GLMM  binomial).  Über  vier  Generationen  veränderte  sich  das 
Geschlechterverhältnis und es  kam  zu  einer Verringerung des Weibchenanteils  (Generation: 
χ²1;88=3,97;  p<0,05;  GLMM  binomial).  Dabei  wurde  die  Entwicklung  des 
Geschlechterverhältnisses  über  vier  Generationen  weder  von  der  Art  (Art*Generation: 




Während  die  Anzahl  der  Eier  in  BB1  über  vier  Generationen  abnahm,  blieb  sie  bei  BB2 
weitgehend  konstant.  Allerdings  hatte  auch  der  Verwandtschaftsgrad  des  Weibchens  mit 
seinem  Paarungspartner  einen  Einfluss  auf  die  Menge  gelegter  Eier  pro  Generation 
(Behandlung*Generation:  χ²1;34=16,94;  p<0,001;  GLMM  poisson).  So  legten  ingezüchtete 
Weibchen  trotz kleiner Schwankungen über vier Generationen gleich viele Eier, während die 
Eiproduktion von Weibchen der genetisch diversen Behandlung mit der Zeit langsam abnahm. 







(Stamm:  χ²1;34=0,36;  p=0,55; GLMM  binomial)  noch  die Generation  (Generation:  χ²1;34=0,00; 
p=1,00; GLMM binomial) einen Einfluss auf die Entwicklungsmortalität. 
 
Tab.3.1:  Kumulative  Anzahl  Eier,  die  durchschnittlich  pro  ingezüchtetem  bzw. 
genetisch diversem Brackwespen‐Weibchen (Mittelwert ± SE) in den Generationen 
F1‐F4 gelegt wurden 
          Inzucht            Divers 
Stamm     F1     F2     F3     F4     F1     F2     F3     F4 
BB1  25±7  25±6  31±  2  23±0  44±8  36±5  27±6  22±5 
BB2  36±4  21±7  50±11  40±6  32±2  36±4  32±2  22±7 
 
BH1  43±3  36±7  29±15  51±0  49±2  48±5  44±5  44±6 
BH2  53±4  52±3  53±  7  48±3  43±7  47±5  50±9  43±9 





gelegter  Eier  auf  verschiedene  Weise  zwischen  den  Behandlungen  (Behandlung*Stamm: 
χ²1;54=7,63; p<0,05; GLMM poisson; Tab. 3.1). Über vier Generationen veränderte sich die Eizahl 
zudem  unter  den  Einflüssen  des  Stammes  (Generation*Stamm:  χ²1;54=11,64;  p<0,01; GLMM 
poisson) und der Behandlung (Behandlung*Generation: χ²1;54=13,01; p<0,001; GLMM poisson). 
Erstaunlicherweise legten ingezüchtete BH1 Weibchen in der F4 mehr Eier als in der F1, während 
die  Eiproduktion  genetisch  diverser Weibchen  desselben  Stammes  über  vier  Generationen 
konstant blieb. Für BH3 waren die Befunde anders herum, so dass die Eiproduktion unter Inzucht 




p=0,58;  GLMM  binomial).  Sowohl  unter  Inzucht  als  auch  bei  Verpaarungen  nicht  direkt 
verwandter Tiere starben über 60 % der Nachkommen (Behandlung: χ²1;54=0,87; p=0,35; GLMM 
binomial)  und  die  Entwicklungsmortalität  blieb  über  vier Generationen  konstant  (Effekt  der 
Generation: χ²1;54=0,39; p=0,53; GLMM binomial). 
Bei  ingezüchteten  B.  brevicornis  war  das  Geschlechterverhältnis  stärker  zu  den Männchen 
verschoben  als  bei  genetisch  diversen  Stämmen  (Behandlung:  χ²1;34=14,32;  p<0,001; GLMM 
binomial; Tab. 3.2). Über vier Generationen blieb das Verhältnis von Männchen und Weibchen 










            Inzucht              Divers 
Stamm     F1      F2     F3       F4     F1      F2     F3     F4 
BB1  64±9 %  62±16 %  75±25 %  100±  0 %  37±11 %  60±12 %  38±10 %  29±14 % 
BB2  72±5 %  87±  8 %  84±  2 %    67±  0 %  41±12 %  70±13 %  50±14 %  38±31 % 
 
BH1  56±6 %  75±  7 %  59±11 %    57±11 %  32±  7 %  24±12 %  32±11 %  25±  4 % 
BH2  51±4 %  76±12 %  98±  3 %         ‐  26±  5 %  43±  6 %  45±  9 %  71±13 % 





















Versuchsreihe  wurde  getestet,  inwiefern  die  theoretischen  Szenarien  auf  Laborzuchten 
angewendet werden können. So führten lebensfähige diploide B. brevicornis Männchen schnell 
zu einer starken Abnahme des Populationswachstums, während diploide B. hebetor Männchen, 
die  bereits während  der  Entwicklung  absterben  (Whiting,  1943,  Antolin  et  al.,  2003),  eine 
weniger  starke Wachstumsreduktion hervorriefen. Dieser Befund bestätigt die  theoretischen 







Linnaeus  (Hymenoptera: Apidae),  bei  der  ingezüchtete  Kolonien mit diploiden Vätern  kaum 
Nachwuchs  produzieren  und  schneller  aussterben  als  in‐  bzw.  ausgezüchtete  Kolonien mit 
haploiden Vätern (Whitehorn et al., 2009). 






















1980),  entspricht  die  vergleichsweise  hohe  Überlebensrate  diploider  BH1  Männchen  dem 
Befund der nah verwandten Art Bracon sp. near hebetor (Hymenoptera: Braconidae) (Holloway 
et al., 1999). Diese beiden Arten  lassen sich jedoch nur durch  ihre reproduktive Isolation und 
nicht  durch  morphologische  Vergleiche  voneinander  trennen  (Heimpel  et  al.,  1997).  Dass 
gemischte Pärchen von BH1 und BH2 in den genetisch diversen Linien Töchter hervorbrachten, 
spricht  eindeutig  für  die  Zugehörigkeit  beider  Stämme  zur  selben  Art.  Generell  können 





Feuchtigkeit  (Petters  & Mettus,  1980)  und  Temperatur  (Whiting  &  Anderson,  1932),  oder 
bestimmte  Geschlechtsbestimmungsallele,  die  sich  unter  Homozygotie  letal  auswirken 
(Holloway  et  al.,  1999),  bedingt  sein.  Ob  einer  dieser  Faktoren  auf  die  innerartlichen 
Unterschiede  der  hier  untersuchten B.  hebetor  Stämme  zutrifft,  kann  an  dieser  Stelle  nicht 
geklärt werden. 
Um eine Aussage über das Bestehen von Arten  in  stark  fragmentierten Habitaten  treffen  zu 
können, muss neben dem Paarungssystem und dem Geschlechtsbestimmungsmechanismus, 
vor  allem  bei  Arten  mit  CSD,  auch  die  genetische  Komponente  berücksichtigt  werden. 
Üblicherweise haben Hymenopteren mit CSD sechs oder mehr csd‐Allele (Whiting, 1943, Adams 




und  Inzucht  reduziert werden  (Charlesworth & Willis, 2009,  Leberg, 1992). Eine vorliegende 
Inzuchtdepression  wird  dann  vor  allem  durch  ein  zu  den  Männchen  verschobenes 
Geschlechterverhältnis  und  das  vermehrte  Auftreten  diploider  Männchen  sichtbar  (van 
Wilgenburg  et  al.,  2006,  Heimpel  &  de  Boer,  2008,  Cook,  1993),  wie  es  für  ingezüchtete 
Brackwespen  dieser  Studie  gezeigt werden  konnte. Dem  kann  durch  eine  Auffrischung mit 
Wildtieren aus anderen Populationen oder mit Individuen aus Laborstämmen entgegen gewirkt 
werden  (Stouthamer et al., 1992, Hein et al., 2009), wobei  jedoch die Gefahr besteht, dass 
Wespen  aus  verschiedenen  Regionen  nicht  oder  nur  schwer miteinander  gekreuzt werden 
können  (Hoy & Cave, 1988, Pinto et al., 1991). Dies könnte bei den diversen  Linien der Fall 
gewesen  sein,  so  dass  die  Überlebenswahrscheinlichkeit  wie  bei  den  ingezüchteten  Linien 
abnahm. 
Kleine  Populationen  mit  einer  hohen  genetischen  Diversität  haben  nicht  automatisch  ein 




Populationen,  in  denen  Weibchen  gegen  diploide  Männchen  als  Paarungspartner 
diskriminieren,  schneller  als  solche,  in  denen  Weibchen  sich  auch  mit  sterilen  diploiden 
Männchen  verpaaren  und  anschließend  zur  Produktion  haploider  Söhne  oder  triploider 
Nachkommen  gezwungen  sind  (Stouthamer  et  al.,  1992).  Generell  könnte  die  zusätzliche 











Männchen  stellen  dabei  ein  erhöhtes  Risiko  für  den  Eintritt  in  den  DMV  dar.  Die 
Überlebenswahrscheinlichkeit einer Population wird neben der Populationsgröße, der Allele‐
Vielfalt und der Produktion diploider Männchen (Cook & Crozier, 1995, Zayed & Packer, 2005) 
auch  durch  andere  Faktoren  wie  die  Konkurrenz  um  Paarungspartner,  die  Abwanderungs‐
wahrscheinlichkeit  vom  Schlupfort  und  der  Wahrscheinlichkeit  diploide  Männchen  als 
Paarungspartner  abzuweisen  beeinflusst  (Hein  et  al.,  2009).  Das  vermehrte  Auftreten 
lebensfähiger diploider Männchen, vor allem bei  ingezüchteten B. brevicornis Stämmen, wirft 
die Frage auf, wie sich virgine Weibchen dieser Art bei der Konfrontation mit einem diploiden 
Paarungspartner  verhalten.  Um  den  Einfluss  solcher  Männchen  auf  das  Überleben  einer 



















Bei  Parasitoiden  mit  CSD  (komplementäre  Geschlechtsbestimmung)  ist  die  Anwesenheit 
diploider Männchen in einer Population nicht immer leicht zu erkennen und bei einigen Arten 
sind Männchen mit unterschiedlichen Ploidiegraden visuell nicht zu trennen (z.B de Boer et al., 
2007b,  Beukeboom,  2001).  Bei  anderen  Arten  ist  die  Präsenz  diploider  Männchen  durch 
morphologische Unterschiede zu haploiden Männchen auszumachen, z.B. sind diploide Bombus 
terrestris Linneaus (Hymenoptera: Apidae) Männchen kleiner als haploide (Duchateau & Mariën, 
1995, Ayabe  et al., 2004) während haploide Apis mellifera  Linneaus  (Hymenoptera: Apidae) 




al.,  2001)  bzw.  können  fast  keine  Spermien  produzieren  (Krieger  et  al.,  1999).  Bei  einigen 




Männchen  führen. Von  zwei  bekannten Arten  abgesehen,  bei  denen  fast  vollständig  fertile 
diploide Männchen vorkommen (Cowan & Stahlhut, 2004, Elias et al., 2009), sind Weibchen, die 
sich mit einem diploiden Männchen verpaaren, anschließend gezwungen entweder nur noch 
haploide Söhne  (Heimpel & de Boer, 2008) oder sterilen  triploiden Nachwuchs  (Cournault & 
Aron, 2009, de Boer et al., 2007b) hervorzubringen (Abb. 4.1). 
Bei Arten mit  CSD  verschiebt  sich  das Geschlechterverhältnis  unter  Inzucht  zu Gunsten  der 
Männchen, da ein Teil der befruchteten Eier zu diploiden Männchen statt zu Weibchen wird 
(Cook,  1993,  Heimpel  &  de  Boer,  2008).  Dies  führt  seinerseits  zu  einem  verschärften 
Konkurrenzkampf der Männchen um die verbleibenden weiblichen Paarungspartner (Hein et al., 
2009). Vor allem wenn Weibchen sich nur einmal verpaaren, kann die Akzeptanz des falschen 
Partners  ein  ausgeglichenes  Geschlechterverhältnis  der  eigenen  Nachkommen  verhindern 
(Godfray,  1990)  und  in  kleinen  Populationen  unter  bestimmten  Bedingungen  eine 
Aussterbespirale durch diploide Männchen  (diploid male vortex)  in Gang  setzen  (Hein et al., 
2009, Zayed & Packer, 2005). Wie Weibchen auf nicht direkt verwandte diploide Männchen 









Abb.  4.1:  (A) Nach  Paarungen mit  sterilen  diploiden Männchen  (F1)  können  nur  haploide 












Flügelflattereinheiten  von  großer  Bedeutung  (Weeda,  2008,  Joyce,  Aluja,  et  al.,  2010). 
Männchen  unterschiedlicher  Arten  stimulieren  Weibchen,  indem  sie  durch  Flügelflattern 
niederfrequente  Töne  über  die  Luft  (Danci  et  al.,  2010,  Villagra  et  al.,  2011)  und/oder 
Vibrationen  über  das  Substrat  (Joyce  et  al.,  2008,  Field  &  Keller,  1993b)  aussenden.  Die 




Tiere wirkungslos.  Eine Kopulation  könnte  in diesem  Fall nur noch  erfolgen,  indem  sich  ein 












Für diese Versuchsreihe wurden B.  brevicornis Wespen des BB1‐Stammes  verwendet  (siehe 
Kapitel 2.1.2). Um möglichst viele diploide Männchen für die Versuche zu erhalten, durften 39 
virgine Weibchen  (Parentalgeneration)  direkt  nach  dem  Schlupf  je  zwei  Ephestia  kuehniella 
Larven  im  letzten  Larvenstadium  (Wirte)  für  24  Std  parasitieren. Anschließend  hielt  ich  die 
Weibchen bei 10 °C und unter Langtagbedingungen (16 Std hell: 8 Std dunkel) und inkubierte 
deren Eier unter Zuchtbedingungen. Schlüpfende haploide Söhne wurden zunächst nach Mutter 
(Ansatz)  und  Schlupftag  getrennt  gehalten  und  die  jeweilige  Entwicklungszeit  vom  Ei  zum 
Adulten berechnet. Sobald aus allen Ansätzen mindestens eine Wespe geschlüpft war, verpaarte 
ich jedes Muttertier mit einem seiner Söhne. Verweigerte das Weibchen die Paarung, erfolgte 
eine  Zwangsverpaarung.  Hierfür  wurde  das  Muttertier  für  8  min  in  einem  250  µl 
Mikroreaktionsgefäß  auf  Eis  gelegt.  Das  so  immobilisierte  Tier  wurde  erneut  demselben 
Männchen angeboten, woraufhin in den meisten Fällen unmittelbar eine Paarung erfolgte (für 
Details siehe Kitthawee, 2008). Schlug die Zwangsverpaarung fehl, so wurde am Folgetag ein 
erneuter  Paarungsversuch  mit  einem  anderen  Sohn  durchgeführt.  Insgesamt  konnten  28 











Kontakt,  so  wurde  eine  neue  Partnerin  verwendet.  Die  Beobachtung  begann,  sobald  das 
Männchen, z.B. durch Flügelflattern, auf das vorhandene Weibchen reagierte. Mit der Software 
The Observer®  2.0  (Noldus, Wageningen) wurden  paarungsrelevante  Verhaltensweisen,  z.B. 
Flügelflattern,  aufgezeichnet  (Tab.  2.1).  Jede  Beobachtung  wurde  entweder  nach  10  min 





Männchen  wurden  während  der  folgenden  Tage  erneut  mit  jeweils  neuen 
Paarungspartnerinnen getestet und deren Verhalten aufgezeichnet. Nach der dritten Ablehnung 
erfolgte  eine  Zwangsverpaarung  mit  dem  zuvor  verwendeten  Weibchen,  um  später  eine 
Aussage über die Fertilität des getesteten Männchens treffen zu können. Im Anschluss an die 
Paarung wurde  jedes Männchen  in ein 250 µl Mikroreaktionsgefäß überführt und bei  ‐20  °C 
eingefroren. 
Für die statistische Auswertung verwendete  ich von  jedem Tier nur die Aufzeichnungen zum 
ersten  Paarungsversuch,  in  dem  es  zu  einem  Kontakt  beider  Geschlechter  kam.  Insgesamt 
konnten 153 Beobachtungen (94,4 %) verwendet werden, von denen 14 von Dr. Andra Thiel (AG 




diploider Männchen  nicht  in  Eier  eindringen  können  (MacBride,  1946).  Sollte  dies  auch  bei 
B. brevicornis der Fall sein, so ist zu erwarten, dass diploide Männchen ebenfalls steril sind. Die 
Fertilität der Männchen bestimmte  ich anhand dessen Nachwuchses, wofür  jedes verpaarte 
Weibchen  sukzessive  fünf Wirte  parasitieren  durfte.  Für  jede Wespe wurde  die  kumulative 
Anzahl  der  Eier,  Söhne  und  Töchter  notiert  und  aus  diesen  Parametern  das 
Geschlechterverhältnis  und  die  Entwicklungsmortalität  der  Nachkommen  (F2)  berechnet. 
Getestete Männchen (F1) wurden als fertil gewertet, wenn sie mindestens eine Tochter zeugten. 
Wenn Männchen und Weibchen  für die Reproduktion  von  gleichem Wert  sind und  sich die 
Produktion beider Geschlechter nicht in den benötigten Ressourcen unterscheidet, so sollten in 
einer  Population  genauso  viele  Männchen  wie  Weibchen  vorhanden  sein  (Fisher,  1930). 
Befruchten verpaarte Weibchen 50 % ihrer Eier, so kann davon ausgegangen werden, dass sich 






























Auswertung  der  Anteile  an  Tieren,  die  ein  bestimmtes  Verhalten  zeigten.  Auf  diese Weise 
konnte  ich die Modelle an meine nicht normal verteilten Daten anpassen. Eine ausführliche 
Beschreibung  der Methode  ist  in  Kapitel  2.3.2  zu  finden.  Für  die  Analysen  nutzte  ich  das 
Statistikprogramm R 2.13.1  (R developmental core team 2011) mit den Paketen „car“  (Fox & 





Hothorn,  2002).  Die  jeweilige  Linkfunktion  wurde  der  entsprechenden  Datenverteilung 
angepasst. Binäre und prozentuale Daten mit einer binomialen bzw. quasibinomialen Verteilung 
wertete  ich  mit  einer  logit  Linkfunktion  aus,  Poisson  verteilte  Zähldaten  mit  einer  log 
Linkfunktion und Gamma verteilte Zeitdaten mit einer reziproken Linkfunktion. 
Ob der Ploidiegrad einen Effekt auf die Entwicklungszeit vom Ei zur Imago hatte, untersuchte ich 
mit  einem  GLM.  Bei  den  Analysen  der  Verhaltensversuche  integrierte  ich  die  Variable 
Beobachter  als  Zufallsfaktor  (random  factor)  in  die  verwendeten  LMMs,  um  etwaige 
beobachterspezifische Effekte zu korrigieren. Den Ploidiegrad des Männchens verwendete ich 
als  erklärende Variable. Die  zu  testenden Variablen waren  binär  und  beinhalteten,  ob  eine 
bestimmte  Verhaltensweise  (Flügelflattern,  Besteigungsversuch,  Kopulation)  beobachtet 
werden konnte. Zusätzlich testete ich, ob es in der Anzahl der gezeigten Verhaltensweisen durch 
den Ploidiegrad bedingte Effekte gab. Da ein Teil der Männchen gar kein Balzverhalten zeigte 











der  Ploidiegrad  einen  Effekt  auf  die Akzeptanz  des  ersten  Paarungspartners  hatte  oder  die 
Notwendigkeit einer Zwangsverpaarung bestand, analysierte ich mit GLMs. 
Inwiefern  die  Nachkommen  und  die  Fertilität  eines  Männchens  durch  dessen  Ploidiegrad 
beeinflusst wurden, untersuchte ich mithilfe von GLMs. Um die Entwicklungsmortalität vom Ei 
zur  Imago  bzw.  das  Geschlechterverhältnis  der  Nachkommen  analysieren  zu  können, 
verwendete ich die cbind‐Funktion, durch die eine Gewichtung der zu testenden Proportionen 

















konnten,  kopulierte  nur  die  Hälfte  der  getesteten  Tiere  (Abb.  4.3  A).  Der  Anteil  haploider 
Männchen,  die  Flügelflattern  (Ploidiegrad:  χ²1;152=0,05;  p=0,83;  LMM  binomial), 
Besteigungsversuche  (Ploidiegrad:  χ²1;153=0,53;  p=0,47;  LMM  binomial)  oder  Kopulationen 
(Ploidiegrad:  χ²1;153=1,10;  p=0,29;  LMM  binomial)  zeigten,  unterschied  sich  nicht  von  dem 





χ²3;153=6,02;  p<0,05;  ZIM  negativ  binomial).  Allerdings  unterschieden  sich  beide  Typen  von 




Der  zeitliche  Verlauf  zwischen  dem  ersten  Kontakt  und  der  Paarung  bzw.  dem 




















Zur  Ermittlung  der  Fertilität  diploider Männchen  wird  nun  der  Nachwuchs  (F2)  sämtlicher 
Männchen näher betrachtet. Unabhängig vom Ploidiegrad ihres Paarungspartners (χ²1;140=1,26; 
p=0,26; GLM poisson) legten Weibchen im Mittel 39 ± 1 Eier, von denen sich 20 ± 1 Individuen 








































































































Während  das  Geschlechterverhältnis  der  Nachkommen  haploider  Männchen  nahezu 
ausgeglichen war  (Abb. 4.4 A), brachten Weibchen, die  sich mit einem diploiden Männchen 
verpaart  hatten,  fast  ausschließlich  Söhne  hervor  (Ploidiegrad:  χ²1;140=61,34;  p<0,001;  GLM 
quasibinomial).  Betrachtet  man  nur  die  Männchen,  deren  Fertilität  eindeutig  zugeordnet 
werden konnte (s. Kapitel 4.1.1), so zeigt sich, dass ein viel größerer Teil haploider Männchen in 
der Lage war Töchter zu zeugen als bei den diploiden (Ploidiegrad: χ²1;140=51,53; p<0,001; GLM 
quasibinomial).  Erstaunlicherweise  wurden  sterile  Männchen,  die  keine  Töchter 
hervorbrachten, nicht häufiger zwangsverpaart als fertile  (Fertilität: χ²1;140=0,02; p=0,90; GLM 
binomial). Obwohl die meisten diploiden Männchen steril waren (Abb. 4.4 B), zeugten 14,9 % 












und  Dauer  einzelner  Verhaltensweisen.  Auch  wurden  Männchen  beider  Ploidiegrade 
gleichermaßen als Paarungspartner akzeptiert, was gegen eine Diskriminierung der Weibchen 
gegenüber  diploiden  Brackwespenmännchen  spricht.  Die  Fähigkeit,  den  Ploidiegrad  eines 
Männchens  erkennen  zu  können,  wurde  bisher  nur  für  die  Honigbiene  Apis  mellifera 
beschrieben,  bei  der  sich  haploide  und  diploide  Drohnen  im  frühen  Larvenstadium  in  der 
quantitativen  Zusammensetzung  ihrer  Kohlenwasserstoffe  voneinander  unterscheiden 
(Herrmann et al., 2005). 
Früher schlüpfende Hypoponera opacior Forel (Hymenoptera: Formicidae) Männchen verpaaren 
sich  häufiger  als  später  schlüpfende  (Kureck  et  al.,  2013a).  Sollte  dies  auch  auf  andere 
Hymenopterenarten zutreffen, so könnten haploide B. brevicornis Männchen durch ihre kürzere 
Entwicklungszeit  (Kapitel  4.3.1) möglicherweise  eine  größere Anzahl Weibchen begatten  als 
diploide. Allerdings ist nicht bekannt, ob haploide Brackwespenmännchen im gleichen Alter wie 







ein  verringertes  Flugvermögen  diploider Männchen  (Borges  et  al.,  2012)  deren  Suchradius 
verkleinern und somit die Wahrscheinlichkeit Weibchen zu begegnen verringern. 






stark  reduzierte  Überlebenswahrscheinlichkeit  triploider  Männchen  gegenüber  triploiden 
Weibchen (Cook, 1993, de Boer et al., 2007b) spricht jedoch eher für die Produktion haploider 
Söhne,  da  sich  der  Nachwuchs  diploider  Väter  genauso  gut  entwickelte wie  der  haploider 
(Kapitel  4.1.3).  Das  Anlegen  eines  genetisch  diversen  Spermienvorrats  durch  Mehrfach‐
verpaarungen  (Yasui,  1998)  könnte  die Wahrscheinlichkeit  einer Beschränkung  auf haploide 
Söhne oder  triploiden Nachwuchs verringern und helfen das Geschlechterverhältnis  in einer 
Population auszugleichen. Dies  trifft vor allem auf polygame Weibchen zu, die sich häufig  in 
gregären Arten  finden, während Weibchen  solitärer Arten oft monogam  sind  (Ridley, 1993). 
Davon  abweichend  sollten  monogame  B.  brevicornis  Weibchen  (Genieys,  1925)  bei  der 
Partnerwahl  sehr  wählerisch  sein,  um  eine  Übereinstimmungsverpaarung  und  die  damit 
einhergehende Fitnesseinbuße durch die Beschränkung auf haploide Söhne und/oder triploide 
Nachkommen (Zhou et al., 2007, Whitehorn et al., 2009) zu vermeiden. 
Mit  dieser  Studie  konnte  ich  zeigen,  dass  diploide  B.  brevicornis  Männchen  normales 
Paarungsverhalten zeigen und problemlos als Paarungspartner akzeptiert werden. Dass nur ein 
kleiner  Teil  dieser  Wespen  in  der  Lage  war,  lebensfähigen  Nachwuchs  hervorzubringen, 
entspricht den Paarungsmisserfolgen anderer Hymenopterenarten  (Harpur et al., 2012). Das 
Auftreten  lebensfähiger  triploider Brackwespenweibchen wirft Fragen zu deren Fertilität und 


















entspricht,  ist  bisher  weitestgehend  unbekannt.  Beispielsweise  konnten  triploide  Cotesia 
vestalis  Weibchen  im  Labor  Wirte  parasitieren,  aus  denen  jedoch  keine  Nachkommen 
hervorgingen (de Boer et al., 2007b). Nach bisherigen Erkenntnissen stellen triploide Weibchen 
eine genetische Sackgasse dar, da die Tiere der bisher getesteten Arten ausnahmslos steril sind 




Nachdem  in  B.  brevicornis  unter  Inzuchtbedingungen  lebensfähige  triploide  Weibchen 





Um  die  Fertilität  triploider  B.  brevicornis  Weibchen  (BB1)  und  deren  Akzeptanz  als 
Paarungspartner  zu  untersuchen,  wurden  alle  weiblichen  Nachkommen  (F2)  von  diploiden 
Vätern  verwendet.  Als  Kontrollgruppe  dienten  Töchter  haploider Männchen,  bei  denen  ich 
davon  ausgehen  konnte,  dass  es  sich  um  diploide Weibchen  handelte.  Die  insgesamt  150 
verwendeten Nachkommen haploider und diploider Männchen wurden nach dem Schlupf nach 
Vater  und  Geschlecht  separiert  und  bis  zum  nächsten  Morgen  unter  Zuchtbedingungen 






Auf  diese Weise  sollte  geklärt werden,  ob  triploide Weibchen  überhaupt  Eier  produzieren 
können.  
Um  die  Akzeptanz  triploider  Weibchen  als  Paarungspartner  zu  klären,  wurden  die  nun 








Während  der  folgenden  Tage  durfte  jedes Weibchen  erneut  fünf Wirte  parasitieren. Die  in 
Kapitel  4.1.1  genannten  Parameter  und  die  Anzahl  der  Puppen wurden  für  die Gelege  der 
virginen  und  der  verpaarten Weibchen  getrennt  erhoben  bzw.  berechnet  und  daraus  ein 
kumulativer Datensatz erstellt. Weibchen, die vor Versuchsende verstarben, wurden innerhalb 









Auch  die  angewendeten  Methoden  entsprachen  weitestgehend  den  dort  beschriebenen 
Modellen. 












triploiden wurde mit  GLMs  getestet.  Der  Einfluss  verschiedener  Faktoren  auf  die  Zeit,  die 
Wespen bis zur Entscheidung zur Verpaarung benötigten, wurde mit Hilfe einer Cox‐Regression 
untersucht  (für  Details  siehe  Kapitel  2.2.2).  Ob  der  Ploidiegrad  einen  Effekt  auf  die 
Entwicklungszeit  vom  Ei  zur  Imago,  die  Akzeptanz  des  ersten  Paarungspartners  oder  die 
Notwendigkeit einer Zwangsverpaarung hatte analysierte ich mit GLMs. 
Die Auswertung der Daten zur Fertilität der Weibchen gestaltete sich etwas komplizierter. Ein 
vergleichender  t‐Test  zwischen  dem  Datensatz  virginer  Weibchen  und  dem  verpaarter 

























erhöhten  Ploidiegrad  oder  durch  andere  Faktoren 
hervorgerufen  wurde,  kann  an  dieser  Stelle  nicht 
geklärt  werden.  Vor  Versuchsende  wurden  insgesamt  28  von  150 Weibchen  (18,7  %)  tot 
aufgefunden.  Triploide  Weibchen  hatten  ein  höheres  Mortalitätsrisiko  (Ploidiegrad: 
χ²1;150=12,08; p<0,001; GLM binomial) als diploide. 
Während in über 80 % der Versuche Balzverhalten und Besteigungsversuche beobachtet werden 
konnten,  kopulierten  etwa  63 %  der Weibchen  (Abb.  4.6  A).  Der  Anteil  an  Versuchen mit 
triploiden Weibchen, in denen Flügelflattern (Ploidiegrad: χ²1;126=0,32; p=0,57; GLM binomial), 
Besteigungsversuche  (Ploidiegrad:  χ²1;126=0,05;  p=0,82;  GLM  binomial)  oder  Kopulationen 
(Ploidiegrad: χ²1;126=0,34; p=0,56; GLM binomial) beobachtet werden konnten, unterschied sich 
nicht  von dem  in Versuchen mit diploiden Weibchen.  In der  Intensität  ihres Balzverhaltens, 
durchschnittlich  7  ±  1  Flügelflattereinheiten,  unterschieden  die  Männchen  nicht  zwischen 
diploiden und triploiden Weibchen (Ploidiegrad im Zählmodell: χ²4;126=0,41; p=0,52; Ploidiegrad 
im  logistischen  Modell:  χ²4;126<0,001;  p=0,99;  ZIM  negativ  binomial).  Auch  kopulierten  die 
Männchen  gleich  lange  mit  diploiden  und  triploiden  Weibchen  (Ploidiegrad:  χ²1;126=0,003; 
p=0,96; GLM Gamma), wobei eine Kopulation im Mittel 11,5 ± 0,4 s dauerte. 
Am Ende der Beobachtungszeit waren 79 von 126 Weibchen (62,7 %) verpaart, von denen 48 
diploid  und  31  triploid  waren.  Der  Ploidiegrad  der  Weibchen  (β=‐0,048;  Exp(B)=1,05; 
Wald1;126=0,04; p=0,84; Cox‐Regression) hatte  keinen Einfluss auf deren Paarungslatenz. Das 
heißt,  der  zeitliche  Verlauf  zwischen  dem  ersten  Kontakt  und  der  Paarung  bzw.  dem 
Beobachtungsende gestaltete sich in beiden Behandlungen recht ähnlich (Abb. 4.6 B). 
 
Abb.  4.5:  Bracon  brevicornis  Weibchen 
mit stark deformierten Flügeln. Der Maß‐
stabsbalken  entspricht  einer  Länge  von 










Unabhängig  vom Ploidiegrad  (χ²1;130=1,77; p=0,18; GLM normal)  verpaarten  sich 86  von 130 
Weibchen  (66  %)  mit  dem  ersten  Männchen.  Insgesamt  erfolgten  jedoch  25  Zwangs‐




Ploidiegrad                     Söhneb        Töchterb 
der Mütter   Eiera  Puppena   Nachwuchsa  haploid  diploid  diploid  triploid 
diploid  89 ± 3   56 ± 2       31 ± 2     79,5 %    0,0 %  20,5 %    0,0 % 




Die  Betrachtung  des  Nachwuchses  (F3)  triploider  Weibchen  sollte  Aufschluss  über  deren 
Fertilität geben  (Tab. 4.1). Bereits virgine  triploide Wespen waren  in der Lage Eier  zu  legen. 
Abhängig vom Paarungsstatus (t265;0,975=‐7,20; p<0,001; paired t‐Test) legten virgine Weibchen 
im Schnitt weniger Eier (33 ± 1) als verpaarte Weibchen (47 ± 2). Insgesamt produzierten diploide 
Weibchen  jedoch  nicht  nur mehr  Eier  (Ploidiegrad:  χ²1;150=200,99;  p<0,001;  LMM  poisson), 
sondern  brachten  auch  sehr  viel  mehr  Puppen  (Ploidiegrad  im  Zählmodell:  χ²5;150=328,94; 




(tote  Mutter  im  Zählmodell:  χ²5;150=221,91;  p<0,001;  tote  Mutter  im  logistischen  Modell: 
χ²1;150=6,69; p<0,001; ZIM negativ binomial) hatten als solche, die bis zum Versuchsende Eier 
legen  konnten.  Die  Nachkommen  triploider Mütter  hatten  eine  höhere Wahrscheinlichkeit 
Paarungslatenz (s)





















































(Ploidiegrad:  χ²1;150=539,09; p<0,001; GLMM binomial). Entfernt man  alle Weibchen, die  vor 





Entwicklung  vom  Ei  zur  Puppe  zu  sterben  und  (B) mittlere Anteil  (+  SE)  fertiler  B.  brevicornis 
Weibchen 
 
Obwohl  die  Fertilität  triploider  Weibchen  stark  verringert  war  (Ploidiegrad:  χ²1;150=15,38; 
p<0,001; GLM binomial; Abb. 4.7 B),  gelang es  sieben  von 63  Tieren  (11,1 %)  jeweils einen 
lebensfähigen Nachkommen hervorzubringen. Darunter fanden sich sowohl ein haploider und  
ein diploider Sohn als auch drei diploide und zwei triploide Töchter, wobei nur der haploide Sohn 
von  einer  virginen  Mutter  stammte.  Vergleicht  man  den  adulten  Nachwuchs  verpaarter 








al.  (2007b)  an  Cotesia  vestalis  kann  nur  bedingt  von  der  Verpaarung  triploider Weibchen 
ausgegangen  werden,  da  weder  eine  Beobachtung  der  Paarungen  erfolgte  noch  die 
Spermatheken auf die Präsenz von Sperma untersucht wurden. 
Triploide Bracon brevicornis Weibchen verhielten sich gegenüber Männchen nicht anders als 






















































umworben  und  begattet,  was  gegen  eine  Diskriminierung  triploider  Weibchen  als 
Paarungspartner spricht. 
Frühzeitig verstorbene und zum Teil verkrüppelte triploide B. brevicornis Weibchen sprechen für 
Cooks  (1993)  Annahme  einer  höheren Mortalität  solcher Weibchen  im  Vergleich  zu  ihren 
diploiden  Schwestern.  Verbunden  mit  ihrer  kürzeren  Entwicklungszeit  könnten  diploide 




virgine,  erklärt  sich  durch  die  vorherigen  Wirtserfahrungen  und  der  damit  verbundenen 
Nahrungsaufnahme am Wirt, wodurch die Eiproduktion anregt wird (Giron et al., 2004, Jervis et 
al.,  2008,  Godfray,  1994).  Jedoch  spricht  die  hohe  Eimortalität  beim  Nachwuchs  triploider 
Weibchen  für  die  Produktion  nicht  lebensfähiger  Aneuploide,  Eier  mit  zusätzlichen  oder 
fehlenden Chromosomen  (Chandra, 1962, Naito & Suzuki, 1991). Dies stimmt mit bisherigen 
Funden überein (de Boer et al., 2007b, Ayabe et al., 2004, Naito & Suzuki, 1991). Im Widerspruch 
zum  bisherigen  Stand  der  Wissenschaft  (Harpur  et  al.,  2012)  zeigt  das  Auftreten  einiger 
haploider und diploider Söhne bzw. diploider und triploider Töchter, dass nicht alle triploiden 
B. brevicornis Weibchen vollständig steril waren. Ob deren polyploider Nachwuchs jedoch von 
einem oder  von  zwei  Elternteilen  hervorgebracht wurde,  kann mittels Durchflusszytometrie 
nicht  ermittelt werden.  Unter  den  Hymenopteren mit  CSD  bleibt  die  Produktion  triploider 
Nachkommen weiterhin eine Ausnahme (Harpur et al., 2012). 
Mit  dieser  Studie  konnte  ich  zeigen,  dass  triploide Weibchen  bei  B.  brevicornis  normales 
Paarungsverhalten zeigen und problemlos als Paarungspartner akzeptiert werden. Dass nur ein 
kleiner  Teil  dieser  Wespen  in  der  Lage  war,  lebensfähigen  Nachwuchs  hervorzubringen, 
entspricht  den  Paarungsmisserfolgen  anderer  Hymenopterenarten  (Harpur  et  al.,  2012). 














Feld  beschrieben.  Die  Einstufung  der  Schwere  einer  vorliegenden  Inzuchtproblematik  in 
Wildpopulationen  könnten  durch  triploide Weibchen  erschwert werden, wenn  z.B.  nur  das 





B.  brevicornis  normales  Paarungsverhalten  zeigen  und  problemlos  als  Paarungspartner 
akzeptiert  werden.  Ob  sich  haploide  und  diploide  Männchen  im  Feld  gleich  erfolgreich 
reproduzieren und welches Paarungssystem diese Brackwespe nutzt, ist bisher nicht bekannt. 
Einer  Simulation  von Hein et  al.  (2009)  zufolge erhöht eine  fehlende Diskriminierung  gegen 
polyploide  und  meist  sterile  Paarungspartner  in  solitären  Hymenopteren  die  Aussterbe‐
wahrscheinlichkeit kleiner und stark ingezüchteter Populationen. Für ingezüchtete B. brevicornis 
Populationen wäre das Risiko auszusterben demnach höher als bisher angenommen (Kapitel 3). 
Eine  Verminderung  dieses  Risikos wäre  vor  allem  gegeben, wenn  die  Produktion  diploider 
Männchen verhindert oder zumindest weitestgehend reduziert werden könnte. Hierfür würden 













Parasitoidenarten  haben  dieses  Problem  gelöst,  indem  sie  eingeschlechtliche  Gelege 
produzieren und eine Geschwisterverpaarung am Schlupfort demnach sehr unwahrscheinlich ist 
(Elzinga  et  al.,  2007, West  et  al.,  1999). Bei  gemischten Gelegen  könnte  das Antreffen  von 








nicht  ausgeschlossen  werden.  In  diesem  Fall  wäre  es  von  Vorteil  Geschwister  anhand 
bestimmter Signale erkennen und Inzucht dadurch vermeiden zu können (Liebert & Starks, 2004, 
van  Zweden  et  al.,  2009, Metzger  et  al.,  2010).  Diese  können  entweder  umweltspezifisch 
(extrinsich)  sein,  z.B.  der  Nestgeruch  bei  der  Rossameise  Camponotus  aethiops  Latreille 
(Hymenoptera: Formicidae) (van Zweden et al., 2009), oder Genotyp spezifisch (intrinsisch), z.B. 
der  Haupthistokompatibilitätskomplex  (major  histocompatibility  complex:  MHC)  beim 
dreistachligen Stichling Gasterosteus aculeatus Linneaus (Perciformes: Gasteroisteidea) (Reusch 
et  al.,  2001).  Bei  der  Hausmaus  Mus  musculus  Linneaus  (Rodentia:  Muridae)  deuten 
Übereinstimmungen  der  MHC‐Zusammensetzungen  zweier  Organismen  auf  einen  sehr 
ähnlichen Genpool hin (Penn & Potts, 1999). Da Weibchen mehr Ressourcen in die Eiproduktion 





















verweilen  oder  diesen,  z.B.  auf  der  Suche  nach  einer  Ressource,  direkt  verlassen.  Um  das 
Abwanderungsverhalten  zu  untersuchen, wurden mit  frisch  geschlüpften Wespen  des  BB1‐
Stammes  (Kapitel  2.1.2)  Verhaltensversuche  durchgeführt.  Die 
Versuchseinheit  bestand  aus  einem  Polystyrol‐Zylinder 
(ø = 11,5 cm, h = 21 cm), der durch eine nach oben offene Reuse 

























Teil,  die  Arena,  durch  eine 














Stativ  angebracht  und  mit  einem  Computer  verbunden.  Mit  Hilfe  der  Software  Adobe® 







dem  Klimaschrank,  in  dem  die  Versuchstiere  gezüchtet  wurden,  synchronisiert.  Zusätzlich 
brannte durchgehend eine Rotlichtlampe. Da Hymenopteren bis auf wenige Ausnahmen nicht 
in der Lage sind Rottöne (λ > 600 nm) wahrzunehmen (Peitsch et al., 1992), sollte auf diese Weise 
eine  nächtliche  Beobachtung  der  Zylinder  gewährleistet werden,  ohne  die  Versuchstiere  zu 
stören. Leider war die Auflösung nachts zu schlecht als dass diese Bilder  für die Auswertung 








T୅ ൌ T୆ ൅ T୙2 ൌ 2166min൅	
606	min
2 ൌ 2469min ൌ 41	Std	9	min  
  






beeinflusst  werden  (Teuschl  &  Blanckenhorn,  2007,  Godfray,  1994).  So  wurden  balzende 





akzeptiert,  nachdem  die  Oogenese  der 
Weibchen eingesetzt hatte (Oku et al., 2010). Um 
herauszufinden,  ob  B.  brevicornis  Weibchen 
bereits nach dem Schlupf reife Eier besitzen oder 
diese erst noch heranreifen müssen,  fror  ich  je 
fünf wirtsnaive Weibchen  (BB1)  1  bzw.  24  Std 
nach dem Schlupf und fünf wirtserfahrene Tiere 









wurden  frisch geschlüpfte Wespen  (BB1) separat  in Röhrchen mit Futter und Agar  inkubiert. 















werden,  dass  bei  der  Kopulation  Sperma  übertragen  und  zur  Befruchtung  der  Eier  genutzt 
wurde. 
Abb.  5.2:  Herauspräparierte  Ovarien  eines
maximal  24  Std  alten  Bracon  brevicornis 
Weibchens. Die  Pfeile markieren  ein  reifes  (R) 








ihres  Masterprojektes  erhoben  wurden.  Insgesamt  schloss  ich  25  Weibchen  von  der 
statistischen Analyse aus: 22 Paarungspartner zeigten kein Balzverhalten,  für zwei Weibchen 
liegen  keine  Verhaltensaufzeichnungen  vor  und  ein  Tier  musste  aufgrund  fehlerhafter 
Zeitkodierung aus dem Datensatz entfernt werden. 
Die Experimente zur Bestimmung der postnatalen Paarungslatenz von Männchen entsprachen 
weitestgehend  denen  der  Weibchen.  Jedoch  beschränkte  ich  das  maximale  Testalter  der 
Männchen auf 72 Std, da die altersbedingte Paarungsunwilligkeit bei Männchen oft kürzer  ist 






Um  herauszufinden  ob  B.  brevicornis  Weibchen  ihre  Brüder  erkennen  und  diese  als 
Paarungspartner meiden, mussten  zunächst  Geschwister  in  speziellen  Ansätzen  produziert 





















Für  die  Paarungsversuche  wurde  ein  Mindestalter  von  24  Std  (Männchen)  bzw.  48  Std 















Auswertung  der  Anteile  an  Tieren,  die  ein  bestimmtes  Verhalten  zeigten.  Auf  diese Weise 
konnte  ich die Modelle an meine nicht normal verteilten Daten anpassen. Eine ausführliche 
Beschreibung  der Methode  ist  in  Kapitel  2.3.2  zu  finden.  Für  die  Analysen  nutzte  ich  das 
Statistikprogramm R 2.13.1  (R developmental core team 2011) mit den Paketen „car“ (Fox & 
Weisberg,  2011)  und  „lme4“  (Bates  et  al.,  2011), wobei  ich  die  jeweilige  Linkfunktion  der 
entsprechenden  Datenverteilung  angepasste.  Binäre  und  prozentuale  Daten  mit  einer 
binomialen  bzw.  quasibinomialen  Verteilung  wertete  ich  mit  einer  logit  Linkfunktion  aus, 
Poisson verteilte Zähldaten mit einer log Linkfunktion und Gamma verteilte Zeitdaten mit einer 
reziproken Linkfunktion. 
Ob  das  Geschlecht  einen  Einfluss  auf  das  Abwanderungsverhalten  frisch  geschlüpfter 
B. brevicornis Wespen hatte,  testete  ich mit einem GLM.  In diesem  integrierte  ich auch die 
Behandlung um zu sehen, ob die Anwesenheit von Luft, Futter, einem Wirt, Puppen oder einer 
anderen  Wespe  die  Aufenthaltszeit  beeinflusste.  Die  zu  testende  Variable  war  binär  und 











nur  deskriptiv  beschrieben.  Inwiefern  das  Alter  die  Paarungsbereitschaft  der  Wespen 
beeinflusste, untersuchte  ich mit GLMs. Hierfür wurde zunächst ermittelt, ob der Beobachter 
einen Einfluss auf den Paarungserfolg der Weibchen hatte. Als erklärende Variable wurde das 
Alter  der  Weibchen  verwendet.  Für  die  Paarungswilligkeit  diente  der  Paarungsstatus  des 
Versuchstieres nach dem Versuch, d.h. ob eine Kopulation erfolgte oder nicht. Auch  für die 
Untersuchung  zur Paarungswilligkeit der Männchen waren die  zu  testenden Variablen binär 
verteilt  und  beinhalteten,  ob  eine  bestimmte  Verhaltensweise  (Flügelflattern, 
Besteigungsversuch,  Kopulation)  beobachtet  werden  konnte.  Das  Alter  wurde  in  diesen 
Analysen ebenfalls als erklärende Variable verwendet. 
Ob  die  Entscheidung  virginer  B.  brevicornis  Weibchen  sich  zu  verpaaren  durch  deren 




hatte.  Als  erklärende  Variable  floss  zudem  der  natale  Wirt  mit  ein,  d.h.  ob  sich  die 
Paarungspartner auf demselben Wirt entwickelten oder nicht. Die  zu  testende Variable war 
binär verteilt und beinhaltete, ob eine Kopulation beobachtet werden konnte oder nicht. Zudem 
wurde  getestet,  ob  die  Anzahl  der  potentiellen  Paarungspartner  einen  Einfluss  auf  die 
Kopulation  hatte.  Der  Einfluss  des  Verwandtschaftsgrades  und  des  natalen Wirtes  auf  die 
Paarungslatenz,  d.h.  die  Zeit  vom  ersten  Kontakt  bis  zur  Kopulation  bzw.  bis  zum 
Beobachtungsende, wurde mit Hilfe einer Cox‐Regression untersucht (für Details siehe Kapitel 
2.2.2). Die Analyse führte ich mit SPSS für Windows (Version 11.0) durch. Auch für diese Analyse 















A).  Die  Anwesenheit  von  Luft,  Futter,  einem  Wirt,  Puppen  oder  einer  anderen  Wespe 
(Behandlung:  χ²1;325=4,43;  p=0,62; GLM  binomial)  hatte  keinen  signifikanten  Einfluss  auf  die 
Entscheidung der Tiere abzuwandern. Zudem beeinflusste die Behandlung die Aufenthaltszeit 






























































Exp(B)=2,055;  Wald1;325=34,11;  p<0,001;  Cox‐Regression).  So  waren  nach  1000  Minuten 
(16 Std 40 min) bereits 51,6 % der Weibchen abgewandert während nur 24,7 % der Männchen 
die Arena verlassen hatten (Abb. 5.3 B). Die Aufenthaltszeit wurde weder durch die Behandlung: 













Alter (Std)    N  reife Eier  unreife Eier 
       1‐    5  3 ± 2,0    3 ± 1,0 
     24‐    5  3 ± 1,0    2 ± 1,1 




Während  82  Datenpunkte  von  mir  erhoben  wurden,  konnten  138  von  Mingming  Zhu 





















































Die Paarungsbereitschaft der Weibchen  stieg mit  zunehmendem Alter nach dem  Schlupf an 
(χ²1;220=18,39; p<0,001; GLM binomial). Über die Hälfte der mindestens 40 Std alten Weibchen 


















anderen  Wirt  (NU)  verpaarten,  war  der  Anteil  kopulierender  Weibchen  in  den  anderen 






bzw.  bis  zum  Beobachtungsende,  konnte  kein  signifikanter  Einfluss  der  Anzahl männlicher 

























































Beobachtungszeit  verpaarten  und  (B)  kumulativer  Anteil  an Weibchen,  die  sich  zu  einem 
bestimmten Zeitpunkt nach dem ersten Kontakt mit einem Männchen verpaart hatten  (GG: 
Geschwister, die sich auf dem gleichen Wirt entwickelt haben; GU: Geschwister, die sich auf 
unterschiedlichen Wirten entwickelten; NG: nicht direkt  verwandte Tiere, die  sich  auf dem 









kopulierten  (Abb.  5.5 B),  so  hatte weder  der Verwandtschaftsgrad  (β=‐0,502;  Exp(B)=0,605; 
Wald1;91=0,39;  p=0,53;  Cox‐Regression)  noch  der  natale  Wirt  (β=‐0,452;  Exp(B)=0,636; 
Wald1;91=0,295; p=0,59; Cox‐Regression) einen signifikanten Einfluss auf die Zeit bis zur Paarung. 
Die  Paarungslatenz  bei Geschwistern  und  nicht  direkt  verwandten  Paarungspartnern wurde 












zu  verhindern.  Im Gegensatz dazu  führt die  kürzere Entwicklungszeit der Cotesia glomerata 

































min  alte  B.  brevicornis  Männchen  Töchter  zeugten,  spricht  für  das  Vorhandensein  reifen 
Spermas beim Schlupf. Zu einem ähnlich Ergebnis kommt eine Studie mit frisch geschlüpften B. 
hebetor Männchen (Gerling & Rotary, 1973). Ob B. brevicornis Männchen alle Spermien bereits 
vor  dem  Schlupf  produzieren  (prospermatogen)  oder  nach  dem  Schlupf  weitere  Spermien 
heranreifen (synspermatogen), kann erst nach weiteren Untersuchungen mit Sicherheit gesagt 
werden. Laut Bovin et al. (2005) erfolgt die Produktion von Geschlechtsprodukten bei Weibchen 
und Männchen  auf  dieselbe Art  und Weise,  d.h.  sind Männchen  einer Art  prospermatogen 




Nach Überwindung  ihrer postnatalen Paarungslatenz  sollten Weibchen weiterhin gegen  ihre 
Brüder  als  Paarungspartner  diskriminieren.  Die  Erkennungsgenauigkeit  von  Nahverwandten 




















Bei  gregären Arten  kann  die Wahrscheinlichkeit  von  Inzuchtverpaarungen weiter  verringert 
werden, wenn Gelege durch Superparasitismus und (partiellen) Ovizid aus Eiern verschiedener 
Mütter bestehen  (Gu et al., 2003, Takasu et al., 1997). Beide Verhaltensweisen konnten bei 
B.  brevicornis  beobachtet werden  (Buttelmann,  2009).  Jedoch  ist  nicht  geklärt  in welchem 
Umfang und unter welchen Bedingungen diese Verhaltensweisen auftreten. Im Gegensatz zur 
hier  untersuchten  Brackwespe  produzieren  einige  Parasitoide  eingeschlechtliche  Gelege 
(Elzinga  et  al.,  2007,  West  et  al.,  1999),  wodurch  die  Wahrscheinlichkeit  von 





Neben  der Ausprägung  von  CSD  und  der  Lebensfähigkeit  diploider Männchen  können  auch 
bestimmte  Verhaltensweisen,  z.B.  das  Verlassen  des  Schlupfortes,  das  Inzuchtrisiko  einer 
Population beeinflussen (Hein et al., 2009). So fördert die Erkennung von Brutgefährten und die 
postnatale  Paarungslatenz  in  Verbindung  mit  einem  Lek‐Paarungssystem,  d.h.  Männchen 
versammeln  sich  an  einem  Ort  und  werden  dort  von  den Weibchen  als  Paarungspartner 
gewählt,  bei  B.  hebetor  Auszucht  (Ode  et  al.,  1995).  Nachdem  B.  brevicornis  lebensfähige 
diploide  Männchen  hervorbringt,  hat  diese  Art  unter  Inzucht  zunächst  ein  höheres 
Aussterberisiko als B. hebetor  (Kapitel 3.2). Die Kombination von postnataler Paarungslatenz, 
Abwanderung vom Schlupfort und Allelerkennung bietet der hier untersuchten Brackwespe sehr 














Mit meiner  Arbeit  sollte  im  Labormaßstab  die  Anwendung  theoretischer  Vorhersagen  zum 
Einfluss der komplementären Geschlechtsbestimmung  (CSD; Whiting, 1943) auf  ingezüchtete 
Populationen  getestet  werden.  Dieser  bei  einem  Teil  der  Hymenopteren  zu  findende 
Mechanismus bedingt, dass  sich aus unbefruchteten und befruchteten Eiern mit hemi‐ bzw. 
homozygot  vorliegenden  csd‐Allelen  Männchen  entwickeln,  während  die  csd‐Allele  bei 
diploiden Weibchen heterozygot vorliegen (Cook, 1993). Einer Simulation von Zayed und Packer 
(2005) zufolge ist das Aussterberisiko ingezüchteter Populationen durch das Auftreten diploider 
Männchen  höher,  wenn  sich  diese  zu  Adulten  entwickeln  und  nicht  schon  während  der 
Entwicklung  sterben.  In  Kapitel  3  konnte  gezeigt  werden,  dass  das  Aussterberisiko  stark 
ingezüchteter  Laborstämme durch die gute Überlebensfähigkeit diploider Bracon brevicornis 
Männchen  gegenüber  diploiden  Bracon  hebetor Männchen mit  einer  hohen  Entwicklungs‐
mortalität erhöht ist. Dabei handelt es sich jedoch um ein sehr stark vereinfachtes System, das 
bei weitem  nicht  an  die  Komplexität  im  Freiland  heranreicht  und  eine Übertragbarkeit  der 
Laborergebnisse  nicht  ohne  weiteres  zulässt.  Der  Ansatz  zur  Vorhersage  der  Aussterbe‐
wahrscheinlichkeit  von Metapopulationen wurde  von  Hein  et  al.  (2009)  etwas  realistischer 
gestaltet,  in dem deren Modell zusätzlich die folgenden Parameter berücksichtigt: postnatale 
Verbreitung, Geschlechterverhältnis, maximale Reproduktionsrate, intraspezifische Konkurrenz, 








Paarungssystem  selbst mit einbeziehen. So hat B. brevicornis  zunächst ein  sehr hohes Risiko 
unter Inzucht  in eine durch diploide Männchen bedingte Abwärtsspirale (diploid male vortex; 
Zayed  &  Packer,  2005)  zu  geraten  und  gegebenenfalls  auszusterben.  Allerdings  lassen  das 




















und  triploider  Weibchen  zu  einer  Verminderung  des  Wachstums  und  der  Fitness  einer 
Population und erhöht dadurch deren genetische Last (Heimpel & de Boer, 2008, Harpur et al., 
2012, Darvill et al., 2012, Zayed & Packer, 2005, Hein et al., 2009). Während ein inzuchtbedingter 






Boer  et  al.,  2007b,  Thiel  &  Weeda,  in  press)  ist  das  Verhalten  solcher  Individuen  bisher 
weitestgehend  unbekannt.  Für  ein  besseres  Verständnis  über  die  Auswirkungen  diploider 
Männchen  und  triploider Weibchen  auf  die  Populationsdynamik, wäre  die Möglichkeit  zur 




können.  Beispielsweise  haben  diploide  Melipona  quadrifasciata  Lepeletier  (Hymenoptera: 
Apidae)  Männchen  gegenüber  haploiden  Männchen  der  gleichen  Art  ein  verringertes 
Flugvermögen  (Borges et al., 2012), wodurch der Radius zur Suche potentieller Partnerinnen 
verringert werden könnte. 











et  al.,  1997).  Ob  diploide  und  triploide  Brackwespen‐Weibchen  in  gleichem  Maße  Ovizid 
betreiben,  ihre  eigenen  Eier  zum  Gelege  der  Vorgängerin  hinzufügen,  wie  einige  andere 
Ektoparasitoide  (Babendreier  &  Hoffmeister,  2002,  Godfray,  1994),  oder  einen  bereits 
parasitierten Wirt  gleich wieder  verlassen,  kann  an  dieser  Stelle  nicht  geklärt werden.  Die 
geringe  Lebensfähigkeit und die  längere Entwicklungszeit  triploider B. brevicornis Weibchen, 
gegenüber diploiden Weibchen (Kapitel 4), könnten  jedoch auf einen geringeren kumulativen 
Fitnessgewinn  (life  time  fecundity) hindeuten. Allerdings könnten auch  ingezüchtete diploide 
Weibchen  zu  einem  verringerten  Populationswachstum  beitragen,  wenn  frisch  geschlüpfte 
Weibchen unter Inzucht über eine verringerte Anzahl reifer Eier verfügen (Vayssade et al., 2014). 
Zu  diesem Aspekt  sind mir  jedoch  keine  Studien  der  hier  untersuchten Arten  bekannt. Das 
Verhalten polyploider Hymenopteren kann aber auch  für den angewandten Bereich, z.B. die 






B.  hebetor  wird  bereits  kommerziell  zur  Bekämpfung  einer  Vielzahl  vorratsschädigender 
Lepidoptera‐Arten  eingesetzt  (Huang,  1986,  Grieshop  et  al.,  2006,  Saxena  et  al.,  2012, 
Adashkevich et al., 1981, Brower & Press, 1990, Cline & Press, 1990). Ein Beispiel hierfür ist die 
Dörrobstmotte  Plodia  interpunctella  Hübner  (Lepidoptera:  Pyralidae),  gegen  die  dieser 
Parasitoid  auch  in  Kombination  mit  anderen  Parasitoidenarten  verwendet  werden  kann 
(Adarkwah &  Schöller,  2012, Grieshop  et  al.,  2006). Durch  die  hohe Mortalität  diploider  B. 
hebetor Männchen (Kapitel 3) eignet sich diese Brackwespe besonders für Massenzuchten, da 
das  Aussterberisiko  durch  den  Eintritt  in  den  diploid  male  vortex  recht  gering  ausfällt.  Im 
Gegensatz dazu wird B. brevicornis bisher noch nicht als Nützling eingesetzt. Dabei würde sich 
diese Brackwespe  zur Bekämpfung des Maiszünslers Ostrinia  nubilalis Hübner  (Lepidoptera: 







wird  (Hoffmann  et  al.,  2006).  Eine  Kombination  von  Ei‐  und  Larvalparasitoid  wäre  zur 
biologischen  Bekämpfung  des Maiszünslers wünschenswert. Die  unter  Inzucht  auftretenden 
polyploiden B. brevicornis Wespen stellen jedoch ein Problem für die Zucht dieser Art dar. 
So ist die Produktion diploider Männchen und triploider Weibchen für Massenzuchten doppelt 
belastend.  Zum  einen müssen  sehr  viel mehr  Individuen  gezüchtet  und  entsprechend mehr 
Ressourcen verwendet werden, um eine ausreichende Anzahl Weibchen ernten zu können, da 
meist nur Hymenopteren dieses Geschlechts als Nützling eingesetzt werden können (Austin et 
al.,  2005).  Zum  anderen  wird  das  Populationswachstum  durch  das  Auftreten  polyploider 
Wespen verringert und das Risiko für das Aussterben der Zucht steigt (Zayed & Packer, 2005, 
Hein et al., 2009, Whitehorn et al., 2009). Kommt es zur Paarung mit diploiden Männchen, so 
sind  die Weibchen,  vor  allem  wenn  diese  sich  nur  einmal  im  Leben  verpaaren,  nach  der 
Kopulation  gezwungen  nur  noch  haploide  Söhne  (Heimpel  &  de  Boer,  2008)  oder  sterilen 
triploiden Nachwuchs (Cournault & Aron, 2009, de Boer et al., 2007b) hervorzubringen. Sterben 
diploide Männchen  jedoch vor dem Schlupf, so verbleiben ausschließlich haploide Männchen 
als  Paarungspartner  und  zumindest  ein  Teil  der  befruchteten  Eier  kann  sich  zu  diploiden 






Auch  die  gefundenen  innerartlichen  Unterschiede  bei  B.  hebetor  (Kapitel  3)  lassen  darauf 
schließen, dass die Verwendung von Stämmen, die vergleichsweise robust gegenüber Inzucht 
sind, für eine Etablierung von Labor‐ oder Massenzuchten vorteilhaft sein könnte. 
Einem  Populationszusammenbruch  lässt  sich  am  besten  durch  die  Verminderung  des 
Inzuchtrisikos entgegenwirken. Hierfür spielen zunächst die genetische Diversität und die damit 
verbundene  Wahrscheinlichkeit  für  Übereinstimmungsverpaarungen  eine  Rolle.  Auch  ein 













möglichst  großer  und  genetisch  diverser  Populationen  bzw.  ein  reger  Austausch  zwischen 
Metapopulationen kann das  Inzuchtrisiko entsprechend verringern (Hein et al., 2009, Cook & 
Crozier,  1995).  Wobei  kleine  Populationen  mit  einer  hohen  genetischen  Diversität  nicht 
automatisch  ein  geringeres  Aussterberisiko  gegenüber  genetisch  weniger  diversen 





steigt  die  Anzahl  triploider  Weibchen  mit  abnehmender  Habitatgröße  und  zunehmender 
Isolation  an  (Darvill  et  al.,  2012),  was  auf  eine  verminderte  Migration  zwischen  Meta‐
populationen  hindeutet.  Aber  auch  kleine  Unterschiede  im  Migrationsvermögen  nah 





Flugvermögen  einer  Art  ausreicht,  um  sich  zwischen  diesen  uneingeschränkt  bewegen  zu 











angenommen  werden,  dass  dieser  Geschlechtsbestimmungsmechanismus  die  Einnistung 












Mit  dieser  Studie  konnte  ich  einige  Einblicke  bezüglich  der  Vorhersagbarkeit  über  die 
Auswirkungen  von  CSD  auf  ingezüchtete  Laborstämme  gewinnen.  So  bilden  die  stark 
vereinfachten theoretischen Vorhersagen (Zayed & Packer, 2005, Hein et al., 2009) nur einen 




einer  Population  auf  eine  andere  geschlossen werden,  da  diese  sich  in  einigen  Parametern 
grundlegend voneinander unterscheiden können, wie die Lebensfähigkeit diploider Männchen 
bzw. deren Abwesenheit bei verschiedenen B. hebetor Stämmen (Kapitel 3) deutlich zeigte. Auch 
konnte  ich  zeigen, dass B. brevicornis unter  Inzucht  zwar  stark  vom Aussterben bedroht  ist 









Neben  der  für  Hymenopteren  typischen  Haplodiploidie  als  Geschlechtsbestimmungs‐
mechanismus  liegt  bei  etlichen  Arten  eine  komplementäre  Geschlechtsbestimmung  (CSD; 
Whiting,  1943)  vor,  bei  der  das  Geschlecht  durch  Allele  an  einem  (sl‐CSD)  oder mehreren 
(ml‐CSD) Genloci bestimmt wird. Bei CSD gehen aus unbefruchteten Eiern haploide Männchen 











einzelne  Laborstämme  zu  testen.  Zu  diesem  Zweck  verwendete  ich  zwei  gregäre 
Brackwespenarten,  bei  denen Weibchen  jeweils mehrere  Eier  an  den  gleichen Wirt  legen, 
wodurch  ein  potenziell  hohes  Inzuchtrisiko  durch  Geschwisterverpaarungen  besteht.  Ich 
untersuchte insgesamt zwei Bracon brevicornis‐Stämme mit lebensfähigen diploiden Männchen 
(Speicher & Speicher, 1940) und drei Bracon hebetor‐Stämme, bei denen ein Großteil dieser 
Männchen  im  Eistadium  abstirbt  (Petters & Mettus,  1980).  Inzuchtbedingte Veränderungen 
verschiedener Parameter, z.B. der Produktion diploider Männchen, wurden durch den Vergleich 
von  ingezüchteten  mit  zufällig  verpaarten  Tieren  ermittelt.  Wie  erwartet,  wurde  eine 
Inzuchtdepression bei B. brevicornis  früher ersichtlich und die Überlebenswahrscheinlichkeit 
solcher Linien war niedriger als bei B. hebetor. Zudem starben ingezüchtete Linien schneller aus 
als  solche, bei denen nicht direkt  verwandte Wespen  zufällig miteinander  verpaart wurden. 
Überraschenderweise zeigte sich zwischen verschiedenen Stämmen eine große Variation beim 











diploider Männchen  kann  dies  auch  zu  einer  beträchtlichen Wachstumsverminderung  ihrer 










wäre  es  für  B.  brevicornis  evolutiv  betrachtet  adaptiv  die  Produktion  diploider Männchen 
vermeiden zu können. Hierfür kämen verschiedene Reproduktionsstrategien in Frage, auf deren 
Realisierung hin ich B. brevicornis untersuchte. Auch wenn Weibchen dieser Art nicht zwischen 
ihren  Brüdern  und  nicht  direkt  verwandten Männchen  unterschieden,  so  verließen  sie  den 
Schlupfort  sehr  viel  früher  als  ihre männlichen  Brutgefährten.  Zudem waren  B.  brevicornis 
Weibchen  während  der  ersten  40  Stunden  nach  dem  Schlupf  nicht  paarungswillig. Meine 





vom  Aussterben  gefährdet  sind.  Darauf  basierend  wird  die  ökologische  Relevanz  meiner 
Ergebnisse diskutiert und die Zusammenhänge zwischen dem Grad der Inzuchtdepression und 
den  vorhandenen  Reproduktionsstrategien  der  untersuchten  Brackwespenarten  in  einem 














males  (homozygous  at  the  csd‐locus)  (Cook,  1993).  Diploid males  originate  from matched 
matings (Cook & Crozier, 1995), where one of the female’s sex‐alleles matches that of her mating 
partner.  In  small populations with  sl‐CSD and  low genetic variation  in  csd‐alleles  inbreeding 








species with  viable  diploid males  (Speicher &  Speicher,  1940),  and  three  strains  of  Bracon 
hebetor, in which most diploid males die during development (Petters & Mettus, 1980), were 
used  for  experiments.  To  elucidate  the  effects  of  inbreeding  on  population  parameters 
parameters, e.g. diploid male production, I compared inbred lines with genetically diverse lines, 
i.e.  experimental  animals  were  randomly  mated  with  unrelated  partners.  As  expected, 
inbreeding  depression  occurred  earlier  in  B.  brevicornis  than  in  B.  hebetor  and  survival 
probability was higher  in  the  latter species. Additionally,  inbred  lines had a higher risk  to go 
extinct than randomly mated ones. Surprisingly, the proportion of diploid males varied between 
different strains, covering all stages from death at the egg stage to fully developed phenotypes. 
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Komplementäre  Geschlechtsbestimmung  bei  Brackwespen:  Inzuchtdepression  und 
Inzuchtvermeidung 
 
selbständig verfasst und keine anderen als die angegebenen Quellen und Hilfsmittel benutzt 
habe. Alle wörtlich oder inhaltlich entnommenen Stellen habe ich als solche kenntlich 
gemacht. 
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